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RESUMO
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Asteraceae despertou interesse de muitos embriologistas devido a grande variabilidade das
caracteristicas embrioldgicas. Apesar disso, nada é sabido sobre a embriologia nas espécies de
Barnadesioideae, sua subfamilia basal. Sendo assim este trabalho objetiva descrever os
processos de ginosporogénese e ginogametogénese em duas espécies de Barnadesioideae,
Sclechtendalia luzulaefolia, considerada basal e irmd das demais pertencentes a familia, e
Dasyphyllum brasiliense cujo o género por vezes também foi considerado basal. Ambas as
espécies sao nativas do Rio Grande do Sul. S. luzulaefolia foi coletada em Sao Pedro do Sul,
RS, Brasil e D. brasiliense em Santa Maria, RS, Brasil e em S&o Pedro do Sul, RS, Brasil. A
corola é o primeiro verticilo floral a surgir em ambas as espécies, seguida pelo androceu,
calice e gineceu em S. luzulaefolia e pelo célice, androceu e gineceu em D. brasiliense. O
rudimento seminal tenuinucelado incompleto, a presenca de tegumento assimétrico e de
endotélio de origem dupla (funicular e tegumentar) sdo resultados inéditos para Asteraceae. O
arquesporio é usualmente unicelular, mas rudimentos seminais com duas células arquesporiais
foram observados. Em Sclechtendalia luzulaefolia dois tipos de tétrade estdo presentes, sendo
a tétrade linear mais comum do que a tétrade com gindsporos pareados. O tipo de
desenvolvimento do gindfito em D. brasiliense pode ser um indicio de sua posicdo derivada
para Barnadesioideae, ja que possui ginofito bispérico do tipo Allium e em S. luzulaefolia o
gindfito é monosporico do tipo Polygonum, integrando-se a estas caracteristicas a
simultaneidade dos ciclos mitéticos e da celularizacdo do ginofito. O gindfito maduro é 4-
celular, em ambas as espécies, devido degeneracao das antipodas, o que pode configurar um
carater plesiomorfico para a familia. As sinérgides estendem-se para o interior do canal
micropilar e possuem um aparelho fibrilar de morfologia tipica para Asteraceae. Somente em
S. luzulaefolia foi observada a presenca de parede labirintica da célula média e espessamento
de parede tipo flange em células do endotélio e canal micropilar. Portanto, neste trabalho foi
possivel identificar caracteristicas comuns a S. luzulaefolia e D. brasiliense que podem ser
considerados basais para Asteraceae e diagndsticas para Barnadesioideae, bem como
caracteres embrioldgicos que corroboram a posicdo derivada de D. brasiliense nesta
subfamilia.

Palavras-chave: Asteraceae. Barnadesioideae. Desenvolvimento. Ginosporogénese.
Ginogametogénese. Rudimento Seminal.
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Asteraceae has attracted many embryologists because of its high variability of the
embryological features. Nevertheless, nothing is known about the embryology of the species
basal subfamily, Barnadesioideae. Thus, this paper aims to describe the processes of
ginosporogenesis and ginogametogenesis in two species of Barnadesioideae, Sclechtendalia
luzulaefolia, considered basal and sister to the other species that belong to family and
Dasyphyllum brasiliense whose genus was also sometimes considered basal. Both species are
native to Rio Grande do Sul. S. luzulaefolia was collected in S&o Pedro do Sul, RS, Brazil and
D. brasiliense in Santa Maria, RS, Brazil and in Sdo Pedro do Sul, RS, Brazil. The corolla is
the first floral whorl to arise in both species, followed by the androecium, gynoecium and
calyx in S. luzulaefolia; calyx, androecium and gynoecium in D. brasiliense. Tenuinucellate
incomplete ovule, asymmetric integument and dual origin endothelium (funicule and
integument) are new results for Asteraceae. The archesporium is usually unicellular, but
ovules with two archesporial cells were observed. In S. luzulaefolia two types of tetrad are
present, the linear tetrad being more commom than the tetrad with paired ginospores. The
ginophyte development pattern in D. brasiliense can be an indication of its derived position in
Barnadesioideae, since it has bisporic ginophyte of the Allium type and in S. luzulaefolia
where ginophyte is monosporic of the Polygonum type, integrating these features simultaneity
of mitotic cycles and cellularization of ginofito. The mature ginophyte is 4-cell, in both
species, because of the degeneration of the antipodes, which can configure a plesiomorphic
character for the family. The synergids extend into the micropile canal and they have fibrillar
apparatus of typical morphology for Asteraceae. Labyrinthine walls of the middle cell and
flange type wall thickening are present only in S. luzulaefolia in cells of the endothelium and
micropilar canal. Therefore, common characteristics were identified for S. luzulaefolia and D.
brasiliense which may be considered basal for Asteraceae and diagnostic for Barnadesioideae,
as well as embryological characters that corroborate the position derived from D.
brasiliense in this subfamily.

Key-words: Asteraceae. Barnadeioideae. Development. Ginosporogenesis. Gametogenesis.
Ovule.
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1 INTRODUCAO

Muitos autores tentaram mostrar como os dados embriologicos podem ser usados em
propostas taxonémicas para angiospermas (PALSER, 1975; HERR, 1984; TOBE, 1989;
ENDRESS, 2011). Palser (1975) descreve os principais caracteres, bem como os estados de
carater, que podem ser utilizados pela taxonomia, sendo eles referentes a antera, pdlen,
rudimento seminal, fecundacdo e pds-fecundacdo e embriogenia. Neste trabalho a maior
porcdo de caracteres é pertencente ao rudimento seminal, onde se pode citar o tipo de
rudimento seminal, nimero de tegumentos, tegumentos que formam a micrdpila, presenca de
tecido vascular, adjuntos do rudimento seminal (pre- ou pés-fecundacdo), espessamento e
persisténcia do nucelo, presenca e cobertura do endotélio. No contexto do processo
reprodutivo foi relatado o ndmero de células do arquesporio, tipo de tétrade, posicdo do
ginosporo funcional, tipo de desenvolvimento do gindfito, forma do gindfito maduro,
caracteristicas das sinérgides e antipodas, posicdo e fusdo dos nucleos polares e presenca de
um haustorio (PALSER, 1975). Herr (1984) descreve as mesmas caracteristicas acima como
de importancia taxondmica, somando-se a elas a sincronia das divisdes nucleares e plano de
divisdo dos nucleos, além de apontar o tipo de desenvolvimento do gin6fito como o carater
mais apropriado para a taxonomia. Segundo Tobe (1989) os caracteres embrioldgicos nem
sempre possuem 0 mesmo Vvalor sistematico, este pode variar dependendo do taxon, bem
como do nivel taxondmico.

No contexto filogenético a importancia dos caracteres morfolégicos do rudimento
seminal € bem demonstrada, como pode ser observado nos trabalhos com Rubiaceae, onde foi
possivel observar o desaparecimento do tegumento externo, a inclusdo do nucelo na calaza, o
achatamento do nucelo, a reducédo e o alongamento das células arquesporiais € a reducdo do
namero de camadas meristematicas (MARIATH; COCUCCI, 1997; DE TONI; MARIATH,
2008, 2010; FIGUEIREDO et al. 2013).

Asteraceae Bercht. & J. Presl é uma das familias mais interessantes do ponto de vista
embrioldgico devido a grande variedade que possui, principalmente quanto ao tipo de
desenvolvimento do ginéfito (PULLAIAH, 1984).

E a maior familia dentre as angiospermas, com cerca de 10% de todas as plantas com
flor, contendo cerca de 24.000 espécies, que se encontram agrupadas em 1600-1700 géneros
pertencentes a 43 tribos e 12 subfamilias (FUNK et al., 2009). Sua distribuicdo € cosmopolita,

ndo ocorrendo apenas na Antartica, sendo amplamente distribuida nas regiGes temperadas e
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semi-aridas dos tropicos e subtrdpicos (FUNK et al., 2009). No Brasil estdo presentes 278
géneros e 2035 espécies, sendo que 1.311 espécies sdo endémicas (NAKAJIMA et al., 2014).
No Rio Grande do Sul séo reconhecidas 555 espécies e 127 géneros, distribuidos em 20 tribos
(DEBLE; DEBLE, 2011).

A familia caracteriza-se, principalmente, por possuir flores mais ou menos densamente
agregadas em capitulos indeterminados, rodeados por um involucro de brécteas (filarias),
sépalas muito modificadas (papus), cinco anteras conatas (JUDD et al., 2009), fruto do tipo
cipsela (SPJUT, 1994) e sementes geralmente albuminosas, com tegumento fino ou papiraceo,
multiplicativo ou ndo (CORNER, 1976). Asteraceae € ainda considerada como uma das
familias, juntamente com Poaceae e Rosaceae, em que a reproducdo assexuada por apomixia
ocorre com maior frequéncia, embora ndo seja descrito para Barnadesioideae (Benth. &
Hook.) K. Bremer & R. K. Jansen (NOYES, 2007).

A subfamilia Barnadesioideae é considerada o grupo basal e irmdo dos demais taxons
de Asteraceae (FUNK et al., 2009). Possui distribuicdo totalmente restrita a América do Sul e
caracteriza-se por possuir espinhos axilares (EZCURRA, 1985), tricomas tricelulares
unisseriados (“tricomas barnadesidides”) nas estruturas vegetativas e/ou reprodutivas
(BREMER; JANSEN, 1992) e vaérias caracteristicas do pélen (URTUBEY; TELLERIA,
1998). Essa subfamilia compreende 91 espécies, entre arvores, arbustos, subarbustos e ervas
anuais ou perenes, distribuidas em nove géneros (FUNK et al., 2009). Quatro géneros sdo
monoespecificos, Duseniella K. Schum., Fulcaldea Poir. Ex Lam., Huarpea Cabrera e
Schlechtendalia Less. (STUESSY; URTUBEY, 2006). Doniophyton Weed. possui duas
espécies (KATINAS; STUESSY, 1997), Arnaldoa Cabrera possui trés espécies (STUESSY;
SAGASTEGUI, 1993; ULLOA et al., 2002), Barnadesia Mutis ex L. f. compreende 19
espécies (CHUNG 1965; URTUBEY, 1999), Chuquiraga Juss. com 23 espécies (EZCURRA,
1985; HARLING, 1991; SAGASTEGUI; SANCHEZ, 1991; GRANDA, 1997) e
Dasyphyllum Kunth possui 40 espécies (CABRERA, 1959; ZARDINI; SORIA, 1994), sendo,
portanto, o género mais diverso de Barnadesioideae.

A subfamilia Barnadesioideae recebeu pouca atencdo em seus aspectos embrioldgicos,
cabendo salientar que apenas a morfologia polinica possui literatura relevante
(WODEHOUSE, 1935; PARRA; MARTICORENA, 1972; GAMERRO, 1985; HANSEN,
1991a; URTUBEY; TELLERIA, 1998). De modo que existe pouca informacgdo sobre o
desenvolvimento inicial do rudimento seminal, formacdo do tegumento, formagdo dos

gindsporos e desenvolvimento dos ginofitos no taxon.
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Dentro de Barnadesioideae os géneros Dasyphyllum e Schlechtendalia séo considerados
basais (STUESSY; SANG; DeVORE, 1996). Schlechtendalia luzulaefolia Less. é
popularmente conhecida como bol&o-de-ouro, ocorre no Uruguai, nordeste da Argentina e sul
do Brasil. No Rio Grande do Sul é encontrada na Depressdo Central, Serra do Sudeste e
Campanha (MONDIN; BAPTISTA, 1996). Dasyphyllum é exclusivo da América do Sul,
assim como Barnadesioideae (CABRERA, 1959; FUNK et al., 2009). No Brasil ocorrem 23
espécies, sendo considerada a regido de maior concentracdo de espécies do género em relacao
as demais localidades (CABRERA, 1959). O Rio Grande do Sul apresenta quatro espécies, D.
spinescens, D. synacanthum, D. tomentosum e D. brasiliense, ambas com ampla distribuigdo
pelo estado (CABRERA, 1959; MONDIN; BAPTISTA, 1996). Dasyphyllum brasiliense
(Spreng.) Cabrera é conhecida popularmente como cipd-agulha ou sucara (CABRERA,
KLEIN, 1973), ocorre no Paraguai, extremo norte da Argentina e no sul do Brasil
(CABRERA, 1959). No Rio Grande do Sul é encontrada no Alto Uruguai, Depresséo Central,
Missdes e Planalto Médio (MONDIN; BAPTISTA, 1996).

2 REVISAO DE LITERATURA

2.1 A familia Asteraceae

2.1.1 Aspectos taxondmicos

Asteraceae faz parte de um clado bem suportado de Asterales, o clado MGCA, onde
também estdo incluidas Menyanthaceae, Goodeniaceae e Calyceraceae (APG IlI, 2009),
sendo que esta Ultima possui relacdo mais proxima com as compostas, sendo considerado seu
grupo irmdo (LUNDBERG; BREMER, 2003).

Considera-se que a classificacdo de Asteraceae iniciou quando Cassini (1813a-c) apud
FUNK et al. (2009) dividiu a familia em 11 sec¢Oes. Este mesmo autor, anos mais tarde
Cassini (1819a) apud FUNK et al. (2009) delimita 20 tribos para familia, sendo que muitas
destas mantém-se até hoje com as mesmas caracteristicas (FUNK et al., 2009). Bentham
(1873a) apud FUNK et al. (2009) reduziu o numero de tribos para 13, tendo sido esta
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classificacdo a mais usada por muitos anos para niveis supragenéricos (FUNK et al., 2009).
Cabe salientar que os trabalhos foram desenvolvidos independentemente, mas Vvérias das
tribos de Bentham correspondem as de Cassini.

Ja o agrupamento das tribos de Asteraceae em subfamilias é relativamente recente,
sendo iniciado com Carlquist (1976) que definiu, com base na morfologia, duas subfamilias
Cichorioideae e Asteroideae. Posteriormente Bremer e Jansen (1992) elevam a subtribo
Banadesiinae de Mutisieae, pertencente a Cichorioideae (CARLQUIST, 1976), ao nivel de
subfamilia em funcdo da origem monofilética e, principalmente, pela auséncia de uma
inversdo de 22 Kb no DNA cloroplastidial, comum a todos os outros membros de Asteraceae
(JANSEN; PALMER, 1987). Deste modo, a usual classificacdo de Carlquist foi expandida
para englobar Barnadesioideae (BREMER; JANSEN, 1992). Dois anos depois Bremer (1994)
realizou uma andlise cladistica de Asteraceae, conservando a divisdo da mesma em trés
subfamilias (Barnadesioideae, Cichorioideae e Asterioideae), além de agrupar os géneros em
17 tribos. Esse novo sistema de classificacdo foi considerado um marco na histéria das
compostas e se tornou um sistema dito tradicional para o grupo (FUNK et al., 2009).

A classificacdo mais recente de Asteraceae € a de Funk et al. (2009) que divide a
familia em 43 tribos, reunidas em 12 subfamilias: Barnadesioideae (Benth. e Hook. f.) K.
Bremer e R.K. Jansen, Mutisioideae (Cass.) Lindley, Stifftioideae Panero, Wunderlichioideae
Panero e V. A. Funk, Gochnatioideae (Benth. e Hook. f.) Panero e V. A. Funk,
Hecastocleidoideae Panero e V. A. Funk, Carduoideae Cass. ex Sweet, Gymnarrhenoideae
Panero e Funk, Cichorioideae (Juss.) Chev., Pertyoideae Panero e V. A. Funk Corymbioideae
Panero e V. A. Funk, Asteroideae (Cass.) Lindley. Cabendo salientar que a subfamilia
Barnadesioideae se manteve como basal neste novo sistema de classificagdo (FUNK et al.,
2009).

2.1.2 Aspectos econdmicos

Asteraceae possui muitos representantes de interesse econémico, sendo utilizados pelo
homem na alimentacdo (Cichorium spp., Cynara spp. e Lactuca spp.), como especiaria
(Artemisia spp.), na fabricagdo de 6leos vegetais (Helianthus annus), bebidas (Artemisia
absinthium e Matricaria spp.), latex (Parthenium argentatum), corantes (Carthamus

tinctorius) e inseticidas (Tanacetum cinerariifolium e Pulicaria spp.), como ornamentais
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(Chrysanthemum spp., Tagetes spp. e Gerbera spp.) e como fitoterdpicos ( Artemisia spp.,
Mikania spp., Eremanthus erythropappus, Bidens pilosa) (PASSONI et al., 2002;
DEMPEWOLF et al., 2008; LORENZI e MATQS, 2008; FUNK et al., 2009, JUDD et al.,
2009). Cabe salientar que muitas espécies possuem interesse agronémico em funcéo de serem
consideradas invasoras de cultivos, podendo ser citadas Chromolaena adorata,
Chrysanthemum myconis, Emilia sonchifolia e Vernonia nudiflora (LORENZI, 2000; FUNK
et al., 2009).

2.1.3 Micro-caracteres dos 6rgdos reprodutivos e filogenia de Asteraceae

Com relacdo aos micro-caracteres dos 6rgaos reprodutivos utilizados na filogenia de
Asteraceae podem ser citados para as anteras a base da teca, que em Asteroideae ndo possui
“spurs” enquanto quase todos os membros de Cichorioideae e Mutisioideae sdo “spurred” e o
padrdo de espessamento do endotécio utilizado na taxonomia de Senecioneae (FUNK et al.,
2009), além de glandulas nos estames observados em Heliantheae, Helenieae e em membros
de Astereae e Vernonieae (KING, ROBINSON, 1970 apud Funk et al., 2009). Os gréos de
polen sdo altamente utilizados na filogenia da familia. No gineceu apenas o estilete recebeu
atencdo, sendo que Asteroideae possui uma linha de separacdo lateral distinta, mas a
superficie estigmatica € continua em Cichorioideae, Mutisioideae, Tussilagineae
(Senecioneae) e Helianthinae (Heliantheae). A presenca de tricomas na base do estilete é
quase restrita a tribo Eupatorieae e, por isso, € um caracter que podem ser utilizado na
taxonomia da familia (ROBINSON, 2009). Nesse contexto a cipsela também recebe grande
atencdo, pois no pericarpo podem estar presentes fitomelaninas e ausentes as rafides, o
contrario também € encontrado na familia (ROBINSON, 2009). Fitomelaninas sdo comuns
em Eupatorieae (ROBINSON, 2009). Ainda em relacdo as cipselas, sua superficie
frequentemente € coberta por tricomas e glandulas capitadas de haste curta (ROBINSON,
2009).
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2.1.4 Aspectos embrioldgicos

O androceu é pentamero e sinantero, que acaba formando um tubo em torno do
estilete. Os estames possuem antera e filete, sendo as anteras bitecadas e tetrasporangiadas. O
androsporangio formado por uma Gnica camada epidérmica, endotécio fibroso, camada média
efémera e tapete binucleado do tipo glandular ou periplasmodial, as tétrades de andrésporos
podem ser tetraédricas, isobilaterais ou decussadas e os grdos de polen tricolporados,
espinescentes e tricelulares no momento da dispersdo (JOHRI; AMBEGAOKAR,;
SRIVASTAVA, 1992).

Apenas um trabalho para a familia, com Prenanthes brunoniana, aborda o
desenvolvimento inicial do rudimento seminal, sendo ele trizonado, bem como é o Unico a
demonstrar a origem do tegumento, oriundo das camadas dérmica e subdérmica, além da
terceira camada (SOOD; THAKUR, 1985).

Para o gineceu é descrito um unico rudimento seminal anatropo, unitegumentado e
tenuinucelado, o endotélio pode ser uni, bi ou multisseriado, uni ou binucleado, podendo
ainda ser poliploide (DESHPANDE, 1962a; PULLAIAH, 1978a). O arquesporio é geralmente
unicelular e funciona diretamente como célula méde de ginésporo, as tétrades podem ser
lineares ou em forma de “T”, o saco embrionario, ou ginofito, ¢ do tipo “Polygonum”
(JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992), contudo o desenvolvimento do tipo
bispdrico foi relatado para Ammobium alatum R.Br. (DAVIS, 1962b), Chrysanthemum spp.
(HARLING, 1951a) e Erigeron spp. (HARLING, 1951b) e o tipo tetraspdrico para Rudbeckia
bicolor Nutt. (MAHESHWARIE; SRNIVASAN, 1944), Sanvitalia procumbens Lam.
(HILMQVIST; HOLMBERG, 1961), Vernonia cinerascens Sch. Bip. (TIAGI; TAIMANI,
1960) e espécies de Chrysanthemum e Erigeron (HARLING, 1951a, b). Além disso, mais de
um tipo de desenvolvimento do saco embrionario pode estar presente na mesma espécie
(HARLING, 1951b; JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992).

A maioria das sinérgides apresenta forma de gancho e estdo projetadas para o interior
da micropila, as antipodas exibem grande variacao interespecifica e intraespecifica, podendo
estar presentes duas ou trés antipodas (JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992),
qguando somente duas, uma é binucleada, como em Siegesbeckia orientalis L. (MISRA, 1965),
a condicdo multinucleada também é comum (MAHESHWARI, 1963), algumas sao
poliploides (PULLAIH, 1978a) e, ainda, outras sofrem multiplicagdo secundaria (DAVIS,
1962).
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Cabe salientar que os diferentes tipos de desenvolvimento do saco embrionario
apresentados entre as espécies de Chrysanthemum foram caracteres taxondmicos satisfatorios
em nivel de subgénero (HARLING, 1951a), bem como as diferencas embriologicas
apresentadas entre Gundelia tournefortii e Platycarpha carlinoides que levaram Ahlstrand
(1979c¢) a sugerir que 0s géneros ndo teriam intimas relacGes filogenéticas. Essa condicdo foi
confirmada anos depois, pois Gundelia passou a fazer parte da tribo Cichorieae e Platycarpha
de Platycarpheae (FUNK et al., 2009).

2.2 Caracteres reprodutivos na subfamilia Barnadesioideae

Com relacdo aos caracteres reprodutivos em Barnadesioideae ja foram descritos
aspectos morfoldgicos da corola (STUESSY; URTUBEY, 2006), do papus (CABRERA,
1959; CABRERA, 1974; BREMER, 1994; COSTA; OLIVEIRA, 2011), do estilete
(PESACRETA; STUESSY, 1996), do estigma (papiloso em quase todas as especies)
(TORRES; GALETTO, 2007; FUNK et al., 2009) e da cipsela (CABRERA, 1959;
CABRERA, 1974; BREMER, 1994). No entanto, quanto aos aspectos embriol6gicos somente
trabalhos sobre a morfologia polinica possuem literatura relevante (WODEHOUSE, 1928;
GAMERRO, 1985; URTUBEY; TELLERIA, 1998; ZHAO et al., 2000) e ndo ha informacdes
sobre o desenvolvimento do rudimento seminal, ginosporangio e ginofito na subfamilia.

Cabe ressaltar ainda que apesar de Asteraceae ser considerada uma das familias com
maiores ocorréncias de apomixia, ndo ha relatos deste tipo de reproducdo assexuada em

Barnadesioideae.

2.3 Os géneros Schlechtendalia e Dasyphyllum

Analises cladisticas apresentam hipoteses sobre as relagfes intergenéricas de
Barnadesioideae, sendo os géneros Schlechtendalia e Dasyphyllum apontados como basais no
grupo (CABRERA, 1959; BREMER, 1994; STUESSY et al., 1996; GUSTAFSSON et al.,
2001; FUNK et al., 2009) e, de maneira geral, Schlechtendalia luzulaefolia é considerada irma
de todas as Asteraceae (STUESSY et al., 1996; STUESSY; URTUBEY, 2006; FUNK et al.,
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2009). Contudo para alguns autores, Dasyphyllum é o género mais derivado entre os demais
de Barnadesioideae (URTUBEY; STUESSY, 2001; GRUENSTAEUDL et al., 2009).

Schlechtendalia ¢ um género monotipico e endémico do sul do Brasil (MONDIN;
BAPTISTA, 1996). Importante enfatizar que Schlechtendalia luzulaefolia esta sob ameaca de
extincdo (RIO GRANDE DO SUL, 2002). Caracteriza-se por possuir porte herbaceo e ereto,
folhas lineares de nervacdo paralela, filotaxia oposta, capitulos rodeados por bracteas
involucrais e dispostos em cimeiras terminais, suas flores sdo amarelas e monoclinas, papus
paleaceo, corola pentasecta pseudobilabiada, androceu constituido por cinco estames
epipétalos, gineceu formado por ovério bicarpelar, sincéarpico, unilocular e infero e cipselas
turbinadas densamente pilosas (CABRERA, 1974). O embrido é classificado como axial,
continuo do tipo espatulado, com o eixo hipocétilo-radicula curto e cotilédones crassos,
plano-convexos (MELLO; FIOR; OLIVEIRA, 2009).

Dasyphyllum brasiliense é nativo do Rio Grande do Sul (CABRERA, 1959), utilizado
na medicina popular para o tratamento de doencas bucais e de orofaringe na forma de cha,
preparado a partir de folhas e espinhos, sendo sua atividade anti-inflamatoria considerada
significativa por Castelucci et al. (2007). Caracteriza-se por ser um arbusto sarmentoso com
aspecto de liana, ramos jovens também tomentosos, sendo os velhos acinzentados e glabros.
Apresenta espinhos axilares geminados, curtos ou curvos, ou alongados e retos, as vezes
caducos, as folhas sdo subcoriéceas, curtamente pecioladas, elipticas ou obovadas, geralmente
obtusas no apice, ligeiramente apiculadas, arredondadas ou pouco atenuadas na base, sendo
trinervadas, glabras em ambas as faces ou com alguns tricomas procumbentes. Os capitulos
sd80 muito numerosos, curtamente pedicelados, dispostos em paniculas muito ramificadas,
definidas e terminais, os pedicelos sdo tomentosos, cujo invélucro €é turbinado, com bracteas
glabrescentes, ciliadas, sendo as exteriores e médias mucronadas. O papus é plumoso, a corola
¢ pentasecta com uma ou mais incisdes mais profundas do que as demais. As flores sdo
brancas, amarelas ou pardo-violaceas ao secar, monoclinas ou pistiladas por atrofia do
androceu e as cipselas sdo veludosas (CABRERA, 1959; CABRERA; KLEIN, 1973). O
embrido é classificado como cotiledonar, axial e continuo do tipo espatulado, a radicula é
relativamente curta e infera, os cotilédones sdo plano-convexos e justapostos e o endosperma
é representado na maturidade da semente como uma unica camada celular (COSTA,;
OLIVEIRA, 2011).

Costa e Oliveira (2011) e Mello, Fior e Oliveira (2009) descreveram a morfologia
interna da cipselas maduras de Dasyphyllum brasiliense e Schlechtendalia luzulaefolia,

respectivamente, cabendo salientar que em ambas foram observados caracteres que podem vir
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a ser considerados basais para a familia como pericarpo e tegumento seminal parenquimaticos

e semente exalbuminada.

2.4 Objetivo geral

Analisar e caracterizar a ontogenia do rudimento seminal, a ginosporogénese e a
ginogametogénese de Schlechtendalia luzulaefolia Less. e Dasyphyllum brasiliense (Spreng.)
Cabrera para contribuir com caracteristicas morfolégicas que sejam Uteis nas analises

taxondmicas e sistematicas de Asteraceae.

2.4.1 Objetivos especificos

e Descrever a origem do rudimento seminal;

e Caracterizar a morfologia do rudimento seminal;

e Descrever as caracteristicas cito-histoldgicas da formacao do tegumento;

e Andlisar a meiose e 0 padrdo de organizacdo dos gindsporos;

e Caracterizar a diferenciacdo do ginéfito bem como caracterizacdo do ginofito maduro;

e Analise comparada dos objetivos descritos acima entre Dasyphyllum brasiliense e

Schlechtendalia luzulaefolia.
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3 MATERIAL E METODOS

O processamento e a andlise do material foram realizados no Laboratorio de
Botanica Estrutural do Departamento de Biologia, CCNE/ UFSM. O material botanico de
Schlechtendalia luzulaefolia Less. foi coletado no municipio de Séo Pedro do Sul, RS, Brasil,
nas coordenadas geograficas 29° 35° 22,2 S e 54° 49° 49,4 W. O material botanico de
Dasyphyllum brasiliense (Spreng) Cabrera foi coletado no municipio de S&o Pedro do Sul,
RS, nas coordenadas geogréficas 29° 35° 08,4 S e 54° 18° 52,8 W e na localidade de Boca
do Monte, no municipio de Santa Maria, RS, nas coordenadas geograficas 29° 38‘ 33,2°“ S e
53°54¢22,4“ W.

Inflorescéncias com botbes florais em diversos estadios de desenvolvimento foram
coletados e fotomicrografados em microscopio estereoscopico Leica M80 com sistema de
captura digital de imagem DFC 295.

Para a andlise em Microscopia de luz o material foi fixado em glutaraldeido 1% e
formaldeido 4% em tampdo fosfato de sodio 0,1M pH 7,2 (GABRIEL, 1982; MCDOWELL;
TRUMP, 1976), no qual foi adicionado Tween20 2ml/L (FREUDENSTEIN; HARRIS;
RASMUSSEN, 2002). Apos a fixacdo o material foi submetido ao vacuo, seguido de lavagem
em tampdo fosfato de sédio 0,1M pH 7,2 (GABRIEL, 1982) e desidratado em série etilica.
Posteriormente a desidratacdo, o material foi submetido a solu¢des de cloroférmio e etanol
absoluto (1:3, 1:1, 3:1, 1:1 e 1:3), finalizando a desidratagdo com uma etapa de etanol
absoluto. O material foi pré-infiltrado com uma solucdo de hidroxietilmetacrilato (GERRITS;
SMID, 1983) e etanol absoluto durante o periodo de 12h, seguido de infiltracdo em
hidroxietilmetacrilato por cerca de 4h e emblocado com esta resina em suporte de Teflon até
sua polimerizacdo (GERRITS; SMID, 1983).

As secdes realizadas variaram de 2 a Sum de espessura, feitas em micrétomo de
rotacdo Leica RM2245. Estas foram coradas com Azul de Toluidina O 0,05% pH 4.4 em
tampdo de benzoato de sédio (FEDER, O‘BRIEN, 1968). As laminas histologicas foram
analisadas em microscopio Leica DM2000 com sistema de captura digital de imagem DFC
295.

Para a realizacdo dos testes histoquimicos, as seguintes técnicas foram utilizadas: acido
periddico-Reativo de Schiff (PAS), para polissacarideos totais (O‘BRIEN; MCCULLY, 1981);

vermelho de ruténio para mucopolissacarideos acidos e acidos pécticos (JENSEN, 1962); Sudan



25

Black B, para a localizacao de lipidios (SASS, 1951) e Coomassie Blue 0.1%, para compostos
proteicos (HESLOP-HARRISON et al., 1973).

Para a analise em microscopia eletronica de varredura (MEV) o material foi
processado conforme Gersterberger e Leins (1978) e submetido a secagem através de ponto
critico com o uso do equipamento BAL-TEC, CPD 030, no Centro de Microscopia Eletrénica
da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (CME/UFRGS). Em seguida, as amostras
foram montadas em suportes de aluminio e recobertas com ouro no aparelho metalizador
BAL-TEC, SCD 050. A anélise e as eletromicrografias foram realizadas em microscopio
JEOL 6060, sob 20kV (CME/UFRGS).



26

4 RESULTADOS

4.1 Caracteristicas gerais

Sclechtendalia luzulaefolia possui porte herbaceo e as folhas s@o rosuladas e eretas
(Figura 1A). As inflorescéncias sdo compostas, cuja estrutura primaria é cimosa, sendo 0s
ramos laterais encimados por capitulos homogamicos (Figura 1A, B, C), e envoltos por
bracteas involucrais quando imaturas (Figura 1B), as quais permanecem na base da
inflorescéncia na antese (Figura 1B, C). As flores sdo tubulares (Figuras 1B, C, D), o papus é
do tipo cerdoso, a corola apresenta coloragdo amarelada (Figuras 1B-D), o androceu é
sinantero e extrorso (Figura 1D), e 0 ovério € recoberto por tricomas tectores (Figura 1D).

Dasyphyllum brasiliense possui porte arbustivo (Figura 2A), mas seu aspecto é de
liana. As inflorescéncias sdo compostas, sendo a estrutura primaria paniculada, cujos ramos
secundarios possuem um capitulo terminal (Figura 1B). Os capitulos sdo envoltos por
bréacteas involucrais (Figura 2B) e sdo homogamicos, compreendendo apenas flores tubulares
(Figuras 2B, 2C). A corola possui coloracdo amarelo-claro e o papus € do tipo plumoso
(Figura 2D).

O ovario em Sclechtendalia luzulaefolia e em Dasyphyllum brasiliense € infero,
bicarpelar, gamocarpelar e unilocular, ambos contém um Unico rudimento seminal anatropo e
unitegumentado (Figuras 1E, 2E) de placentacdo basal. Cabe salientar que em duas flores do
mesmo individuo, mas de inflorescéncias diferentes de D. brasiliense, foram observados dois
rudimentos seminais em um mesmo l6culo (Figura 7A), ambos compartilhando de mesma
regido de insercdo ovariana. Tais rudimentos seminais encontravam-se em estadio de célula
arquesporial.

Os diferentes estadios de desenvolvimento embrioldgico foram correlacionados ao

comprimento de botGes florais e flores de ambas as espécies (Tabela 1).



Figura | - Schlechtendalia Iuzulaefolia Less. (Asteraceae). A. Aspecto geral do individuoe a campo. B. Inflorescén-
cia composta, com estruturg primaria rumosa ¢ ramos laterais encimados por capitulos. C. Detalhe do capitulo ho-
mogimico. D. Detalhe de flor tubular de ovirio infero. E. Detalhe do rudimento seminal em estercomicroscopio.
Seta: micropila.
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Figura 2 - Dasyphvlium brasiliense (Spreng.) Cabrera (Asteraceac). A. Aspecto geral do individuo a campo. B. In-
[Torescéncia composta. com estrulum primaria paniculada ¢ ramos laterais encimados por capitulos. C. Detalhe do
capitulo homogimico. D. Detalhe de [lor tubular de ovario infero. E. Detalhe do rudimento seminal. ja fixado. em
cstercomicroscopio. Seta: micropila.
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Tabela 1 - Relacdo entre o comprimento, em centimetros, de botdes florais e flores em antese
com estadios de desenvolvimento embriol6gico para S. luzulaefolia e D. brasiliense.

Estadio do desenvolvimento

Comprimento (cm)

CA
CMG
Diade

Tecido esporofitico (Tétrade)

Gindsporo funcional
Gindfito uninucleado
Gindfito binucleado
Gindfito trinucleado
Gindfito tetranucleado
Ginofito octonucleado

Gindéfito maduro

S. luzulaefolia
0,55
0,72-0,9

1,1

1,27
1,27

1,25-1,35
1,44
1,46
15-1515

D. brasiliense
0,12
0,4-0,45

0,42-0,51

0,42-0,51
Ginosporos binucleados

0,55-0,65

CA: célula arquesporial; CMG: célula-mée de gindsporos.

4.2 Organogénese floral

Em S. luzulaefolia o primeiro verticilo floral a surgir é a corola, seguida por androceu

(Figura 3A), calice (papus) (Figura 3B) e gineceu (Figura 3C, 4A).

Em D.brasiliense a ordem de formacdo das pecas florais difere, sendo iniciada pela

corola e seguida pelo célice (papus) (Figura 5B), androceu e gineceu (Figura 5A).
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Figura 3 - Sehlechtendalia fuz
ganogénese floral. A. Inicio da formagdo da corola (C) e androcen (A), o papus e o gineceu nio originados. B.

Inicio da formagdo do papus (estrela). gineceu ainda ndo originado. C. Flor seccionada longitudinalmente,
corola fechada e gineceu (G) em formagdo. Barras: A-B: 100 um, C: 200 pm.
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- A v S . B - !
Figura 4 - Schlechtendalia luzulaefolia Less. (Asteraceae). A-D. Microscopia de luz, desenvolvimento inicial do
rudimento seminal. A. Vista geral do botdo floral em se¢do longitudinal. B. Detalhe da regido placentdria com
camada dérmica (L1), subdérmica (L2) e camada central (L3), nas duas altimas ocorrem divisdes periclinais
(estrela). C. Primérdio de rudimento seminal em forma de domo. D. Rudimento seminal em inicio de
alongamento. C: corola. E. estame. P. Pipus. G. Gineceu.
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Figura 5 - Dasyphyllum brasiliense (Spreng.) Cabrera (Asleraceac). Organogénese floral ¢ inicio da
formaciio do rudimento seminal, A. Microscopia cletronica de varredura, B-D. Microscopia de luz, secgoes
longitudinais. A.Inicio da formacdo da corola (C) e pipus (P), androceu ¢ gineceu ausentes. B. Visio geral do
botio floral, corola (C), pipus (P), androccu (A) ¢ gineceu (G). C. Detalhe da regido placentiria, com
camadas dérmica (L1), subdérmica (L2) ¢ camada central (L3), onde sdo obscervadas divisdes periclinais nas
camadas L2 e L3 (estrela), D, Rudimento seminal em inicio de alongamento.
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4.3 Formacédo do primoérdio de rudimento seminal e ginosporogénese

4.3.1 Formacao do primordio de rudimento seminal

Os rudimentos seminais de ambas as espécies surgem a partir de uma massa celular
com caracteristicas meristematicas (Figuras 4A, 5B). Tais celulas sdo discerniveis das demais
por ndo apresentarem vacuolacdo e por possuirem volume celular relativamente menor, a
excecdo da camada L1 que apresenta alongamento anticlinal (Figuras 4 B, 5B).

Em S. luzulaefolia e em D. brasiliense foram observadas divisdes periclinais na
camada subdérmica (L,) e na terceira camada (L3). A camada dérmica divide-se apenas
anticlinalmente (Figura 4B, 5C). Tais divisdes formam um primdrdio de rudimento seminal
inicialmente em domo (Figura 4C) e posteriormente alongado axialmente (Figuras 4D, 5D).

No momento de estabelecimento da célula arquesporial percebe-se inicio da curvatura
do rudimento seminal (Figura 7B), em decorréncia do maior alongamento no sentido axial das
células da face convexa em relacdo as células da face concava (Figura 7B). Posteriormente a
assimetria no crescimento é mantida e, consequentemente, o rudimento seminal encontra-se
hemitropo (Figuras 6A,B, 7C), sendo esta caracteristica do desenvolvimento mais
proeminente no momento em que tegumento inicia a cobertura nucelar (Figuras 6C, 7E).
Nesse periodo também é possivel observar que a epiderme funicular da face cbncava
apresenta sequéncia de divisdes celulares ndo seguidas de crescimento, de modo que as
paredes tangenciais apresentam-se curtas em relacdo as radiais (Figuras 6C, D, 7D). Este
alongamento radial serd mantido no decorrer do desenvolvimento, bem como potencializado
no grupo de células que ficard em contato com o nucelo e nas células que se diferenciardo em

obturador.

4.3.2 Ginosporogénese

Em D. brasiliense foi possivel observar o estabelecimento da célula arquesporial no
momento em que ocorrem as primeiras divisdes celulares para a formagdo do tegumento

(Figura 7B). Tal célula possui localizagéo no apice nucelar, € maior em relagéo as demais
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Figura 6 - Schlechtendalia luzulaefolia Less. (Asteraceae). A-D. Microscopia de luz, estddio de célula
arquesporial ¢ formag¢ao do tegumento. A, B. Origem dérmica e subdérmica do tegumento. C. Inicio da
cobertura nucelar pelo tegumento. D. Rudimento andtropo com tegumento cobrindo o nucelo, detalhe: célula
arquesporial em intérfase. [DSd: derivadas subdérmicas, DD. Derivadas dérmicas, F: funiculo, T: tegumento,
Setas: células arquesporiais, Asterisco: epiderme nucelar. |
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célula arquesporial ¢ formagdo do tegumento. A. Ovirio com dois rudimentos seminais (R1 ¢ R2), B
Rudimento seminal no momento de determinagiio da célula arquesporial e primeiras divisoes periclinais da
camada subdérmica para formacgio do tegumento (seta branca). C. Rudimento seminal com uma unica
célula arquesporial. D. Rudimento seminal com duas células arquesporiais. E. Inicio da cobertura nucelar
pelo tegumento. |F: funiculo, T: tegumento, setas pretas: células arquesporiais, asterisco: epiderme
nucelar]
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células e possui pequenos vacuolos dispersos, citoplasma denso e um ndcleo proeminente,
assim como o nucléolo que possui vactolos nucleolares (Figura 7B). Posteriormente a célula
arquesporial alonga-se, o nucléolo perde a vacuolacao nucleolar, os vactolos do citoplasma
ndo se fazem mais presentes e observa-se uma estrutura em clava no apice calazal da célula,
mas as demais caracteristicas sdo mantidas (Figura 7C-E). Tais caracteristicas celulares
indicam diferenciagdo celular pré-meiética (PCD), tipicas das células arquesporiais (CA) ou
arquespaorio.

Nos rudimentos seminais de S. luzulaefolia e de D. brasiliense uma ou raramente duas
células arquesporiais podem ser observadas (Figuras 6A, B, 7B-E). A CA de S. luzulaefolia
possui Varios pequenos vacuolos de conteido péctico em suas extremidades celulares (Figuras
6A, B), sendo ausentes em D. brasiliense (Figuras 7B-D).

Em S. luzulaefolia e em D. brasiliense uma tnica CA alonga-se, no sentido anticlinal,
e passa a funcionar diretamente como célula-mae de gindsporos (CMG) (Figuras 8A-G, 9A-
C, F). Contudo, somente em D. brasiliense, quando presentes duas CA, ambas podem
funcionar como CMG (Figura 9E).

A CMG de D. brasiliense ndo apresenta vacuolos (Figuras 9A-C, F), diferente da
CMG de S. luzulaefolia, que possui vacuolos dispersos com contetdo péctico (Figuras 8A, C,
F). O plasma da CMG desta espécie na regido antes compreendida pelo ndcleo possui
polissacarideos dissolvidos (Figuras 7A, C, F).

Durante a profase o nucleo da célula-mée de gindsporos de D. brasiliense apresenta
leve deslocamento em direcdo a micrépila (Figuras 9A, C, F). Quando duas CMG estdo
presentes uma possui nlcleo micropilar e a outra calazal (Figura 9E). Em S. luzulaefolia o
nacleo permanece central (Figuras 8A-G).

Cabe salientar que em fases iniciais da préfase meidtica da CMG de S. luzulaefolia o
apice tegumentar alcanca a regido placentaria (Figura 8B). Enquanto em D. brasiliense o
tegumento atinge esta regido apenas no estadio de gindsporo funcional (Figura 12C).

Ao final da meiose | em S. luzulaefolia, ocorre formacéo de parede celular no sentido
transversal, formando a diade de gindsporos (Figura 10A). Cabe salientar que a derivada
calazal herda um volume citoplasméatico um pouco maior (Figuras 10A, B). Apo6s a meiose Il
uma tétrade de gindsporos e formada, tendo os gindsporos derivados volumes distintos, dentre
0s quais o calazal é maior (Figura 10C, D). Geralmente a tétrade formada é linear (Figura
10C), contudo tétrades com os dois esporos centrais posicionados lado a lado (tétrade
pareada) também foram observadas (Figura 10D). O citoplasma dos gindsporos conserva a

densidade observada na CMG, bem como os vacuolos dispersos pelo citoplasma que
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Figura 8 - Schlechtendalia luzulaefolia Less. (Asteraceac). A-G. Microscopia de luz, estadio de célula-mé
de ginosporos (CMG). A-C. CMG cm inicio da profase meiotica ¢ inicio da formagio do endotélio (End).
A. Células nucelares (seta branca), endotélio em inicio de diferenciacio. B. Rudimento seminal andtropo
com tcgumento proximo a placenta. C. CMG ainda no inicio da profase, células cendoteliais com
alongamento mais pronunciado. D. Célula-mic de gindsporos no leptoteno da profase 1. E. Célula-mic de
gindsporos no zigoteno da profase 1. F. Célula-mae de gindsporos no paquiteno da profase I G. Célula-mie
de gindsporos em metdlasc.
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Figura 9 - Dasyphyllum brasiliense (Spreng.) Cabrera (A ¢lula-mde de
gindsporos (CMG) e ginosporogénese, A-C. CMG em fases iniciais da profase 1 e inicio da formagio do
endotélio (End). A, Células mucelares (seta preta), endotélio em inicio de diferenciagio. B. Rudimento seminal
anilropo, legumento ainda ndo alingiu a regiao placentinia, C. Células nucelares (scta preta). endotélio em inicio
de diferenciagio. D. Células iegumentares ¢ funiculares presentes entre o nucelo ¢ o obturador no CMG. E. Duas
CMG em um mesmo nucelo. F. CMG em fases [inais da profase 1. G. CMG em andfase. H. Diade de gindsporos
1. Gindsporos da diade em anafase 1. J. Cendcitos binucleados. [Seta: células nucelares, F: Funiculo, T:
Tegumento)
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aumentam em quantidade no momento em que se determina o gindsporo funcional (Figura
10E).

O ginosporo calazal é o funcional (Figura 10E), os micropilares degeneram a medida
que este cresce (Figuras 10F, G). O gindsporo funcional decorrente da tétrade pareada nao foi
observado.

Em Dasyphyllum brasiliense a meiose | é acompanhada pela citocinese e resulta em
uma diade de gindsporos (Figuras 9G, H), ja a meiose Il ndo é acompanhada pela formacéao da
parede celular, assim, resulta em uma diade de gindsporos binucleados (Figuras 91, J). O
citoplasma dos gindsporos € menos denso em relagdo as células nucelares e vacuolos ndo se
fazem presentes. O gindsporo calazal (GC) possui seus nucleos alinhados, enquanto o

gindsporo micropilar possui ndcleos pareados (Figura 9J).

4.4 Formacéo e estrutura do tegumento

Em ambas as especies o tegumento inicia 0 desenvolvimento concomitante com o
estabelecimento da célula arquesporial (Figuras 6A, B, 7B-E, 11). As divisGes periclinais que
resultam na formacdo desta estrutura foram observadas apenas no lado convexo subterminal
do rudimento seminal, gerando uma estrutura assimétrica (Figuras 6A, B, 7B-E, 11). Divisoes
periclinais para a formacdo do tegumento em S. luzulaefolia ocorrem nas camadas L1 e L2
(Figuras 6A, B, 11), j4 em D. brasiliense tais divisGes periclinais ocorrem apenas na camada
L2 (Figuras 7B-E, 11), fazendo com que a L1 apenas acompanhasse o crescimento da L2.

Em S. luzulaefolia a camada dérmica participa da origem tegumentar com divis@es periclinais,
sendo que suas derivadas, incluindo a camada mais externa irdo contribuir com a formacéo do
apice do tegumento (Figuras 6A-D, 8B). As derivadas internas passam a contribuir com o
alongamento tegumentar através de eventos de crescimento e divisdo celulares (Figura 8B,
11). Durante este mesmo periodo sdo observadas divisdes periclinais nas células
protodérmicas da por¢do basal do tegumento que ficam voltadas para o nucelo (Figuras 6C,
D). A derivada externa ira compor, inicialmente, a epiderme propriamente dita, e as derivadas
internas sofrem mais divisdes periclinais, contribuindo com o espessamento tegumentar
(Figuras 8B). Ressalta-se que nesta espécie é possivel identificar a contribuicdo da camada
subdérmica, e de suas derivadas, para o alongamento e espessura do tegumento, sendo que tal

grupo celular compde, principalmente, a por¢do basal do tegumento (Figuras 6D, 11A-C). Em
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Figura 10 - Schlechtendalia luzulaefolia Less. (Asteraceac). A-I. Microscopia de luz, ginosporogénese ¢
ginogametogénese. A. Diade de ginosporos. B. Diade de gindsporos em anafase I1. C. Tétrade linear de gindsporos.
D. Tétrade com gindsporos pareados. E. Tétrade linear com gindsporo calazal funcional. F. Gindsporo calazal
funcional em crescimento ¢ ginosporos micropilares em degeneragdo. G. Ginofito uninucleado. H. Condigio
trinucleada do gindfito, porgao micropilar da epiderme nucelar reabsorvida. 1. Ginofito tetranucleado, detalhe: canal
micropilar. [Seta branca: parede entre os ginosporos, asterisco: vacuolagdo nos extremos calazal e micropilar, seta
preta: epiderme nucelar|
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Dasyphyllum brasiliense

/]l
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Derivadas dérmicas
.Derivadas subdérmicas

Célula arquesporial

Figura 11 - Representagdes esquematicas demonstrando a formagio do tegumento. A-C. Schlechtendalia hizulaefolia
Less. (Asteraceae). D-F. Dasyphyilum brasiliense (Spreng.) Cabrera (Asteraceae). Barras: A: 40um. B-C: 100um.

D-E: 40 um. F:100 pm.
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relacdo as derivadas da camada dérmica se observa que formam o tecido que compde, de
maneira geral, a porc¢ao terminal do tegumento (Figura 11A-C).

Em D. brasiliense as derivadas subdérmicas crescem e também se dividem
periclinalmente, originando um estoque de células que irdo contribuir com o alongamento do
tegumento (Figuras 7B-E). No inicio do alongamento tegumentar, sdo observadas divisdes
periclinais na camada dérmica voltada para o nucelo (Figura 7E), sendo formada uma camada
externa, que nao sofre divisbes posteriores e diferenciando-se como epiderme interna
tegumentar, e uma camada interna, que se divide novamente e suas derivadas contribuem com
0 espessamento do tegumento (Figura 9B, D).

A sequéncia do desenvolvimento tegumentar em S. luzulaefolia mostra o tegumento
atingindo a base funicular durante a préfase | da meiose (Figura 8B) e em D. brasiliense no
inicio da gametogénese (Figura 12C).

Nas duas espécies estudadas o rudimento seminal, em decorréncia do modo de
crescimento do funiculo, seguido do crescimento do tegumento em direcdo a placenta,
apresenta uma curvatura anatropa ja no estadio de CMG (Figuras 8B, 9B). Salienta-se que a
direcdo de crescimento do tegumento estd associada com o reduzido espaco locular, que

orienta o crescimento e morfologia final do rudimento seminal.

4.5 Estrutura do nucelo

Em Schlechtendalia luzulaefolia, no estddio de préfase da CMG, o nucelo é
constituido de uma camada de células epidérmicas, por uma CMG subdérmica e por células
nos flancos da CMG apenas em sua por¢do calazal (Figuras 8A, C, F). O nucelo de D.
brasiliense é constituido de uma camada epidérmica, uma ou duas CMG subdérmicas e duas a
quatro séries de células nucelares localizadas entre a CMG e linha da base do tegumento
(Figuras 9A-C, E, F).
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Figura 12 - Dasyphvlfum brasiliense (Spreng.) Cabrera (Asteraceac). A-H. Microscopia de luz. gindsporo
funcional e transigdo para a ginogametogénese. A, Ginosporo funcional calazal e gindsporo micropilar
degenerado. B. Inicio da vacuolagdo. C. Rudimento seminal com tegumento proximo a regido placentina. D.
Inicio da polarizacio dos micleos. E-H. Formaciio ¢ crescimento de um vaciolo na regido central do gindfito ¢
degeneraciio da epiderme nucelar. G. Epiderme nucclar da porgiio micropilar do gindfito reabsorvida. estando
presente apenas na porgdo calazal. Seta: epiderme nucelar como camada efou pelicula celular. Asterisco:
vacuolagio dos extremos calazal e micropilar do gindfito
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4.6 Determinacao do ginosporo funcional e transi¢ao para a gametogénese

Em S. luzulaefolia a primeira caracteristica celular a aparecer que permite identificar o
ginosporo calazal como funcional é o seu pronunciado tamanho e maior volume nuclear, ndo
sendo percebido, neste momento, sinais de degeneracdo dos demais gindsporos; além disso,
como caracteristica comum aos gindsporos, se percebe vacuolacdo citoplasmatica, embora
esta seja mais acentuada no ginosporo calazal (Figura 10E). Posteriormente, o gindsporo
calazal aumenta ainda mais seu tamanho e os ginésporos micropilares apresentam sinais de
degeneracdo, bem como compressdo, em fungdo do crescimento do gindsporo funcional
(Figura 10F). A degeneracdo dos ginosporos microplares é completada no estadio de ginofito
uninucleado, quando o mesmo ocupa o volume antes ocupado pela tétrade (Figura 10G).

Em D. brasiliense o ginésporo calazal também é o funcional, o ginésporo micropilar
degenera (Figuras 12A, B). O gin6sporo funcional cresce e ocupa, também, 0 espaco antes
ocupado pelo ginésporo micropilar (Figuras 9J, 12A, B). E observada grande vacuolagio nos
extremos do gindsporo, com o0s ndcleos ocupando uma por¢do comum de citoplasma (Figura
12A, B).

Em ambas as espécies o crescimento do gindsporo funcional acaba por comprimir as
células da epiderme nucelar da regido micropilar, onde tais células apresentam-se alongadas

axialmente, com nucleo e citoplasma densos. (Figuras 10F, G, 12A-C).

4.7 Ginogametogénese

Em S. luzulaefolia a gametogénese inicia com um gindfito uninucleado, o qual possui
vactolos maiores em relacdo ao gindsporo funcional, contetdo citoplasmatico periférico, bem
como nucleo mais volumoso e nucléolo desenvolvido (Figura 10G). A vacuolacdo observada
no ginofito uninucleado é resultante de crescimento e fusdo dos vaclolos que se
desenvolveram durante a gametogénese (Figuras 10A, C-E, G, |, J).

Ao final do segundo ciclo mitético um ginofito tetranucleado é formado (Figura 101),
o qual ndo é sincronizado entre os polos (Figura 10H). Assim, na maioria dos rudimentos
seminais a divisdo nuclear é mais rapida na regido calazal (Figura 10H). Neste momento parte

do contetdo citoplasméatico do cenocito encontra-se no interior do canal micropilar,
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aparentemente como uma consequéncia do aumento acentuado do vactolo central do gindfito
em conjunto com a reabsor¢do da epiderme nucelar e perda de resisténcia do esporangio em
relacdo ao crescimento do gametofito (Figura 10H, I).

Os nucleos micropilares e calazais do gindfito tetranucleado estdo alinhados, estando
os micropilares alocados no canal micropilar (Figuras 101). A vacuolagdo do gametdfito nesta
fase difere da anterior em funcdo do aparecimento de vactolo no canal micropilar, assim
como os nucleos do pdlo calazal (Figura 10I).

Somente em S. luzulaefolia ocorre um terceiro ciclo mitético, que origina o ginofito
octonucleado (Figuras 14A-F). No pdlo calazal estdo presentes trés nlcleos, dois pareados no
extremo calazal ¢ um voltado para a micropila, formando um “T” (Figura 14B). Os nlcleos
polares migram para o centro do ginofito e se encontram na por¢do média do mesmo; tais
nucleos sempre ocorrem periféricos, sdo volumosos e com nucléolo denso, com vacuolos
nucleolares ausentes (Figuras 14C). Os nucleos micropilares encontram-se no interior do
canal micropilar (Figuras 14A). De maneira geral, os nucleos calazais possuem
heterocromatina evidente, sob microscopia de luz, ao contrario dos nucleos polares e
micropilares que possuem estrutura homogénea (Figuras 14A-F).

Em D. brasiliense a gametogénese inicia com um gindfito binucleado (Figura 12A-C),

no qual os ndcleos estdo sendo polarizados, devido a formagdo de vacuolos nos extremos
micropilar e calazal, os quais, aparentemente, migram perifericamente para a por¢cao média do
gametdfito e se fusionam na regido central do mesmo (Figuras 12B, D, E). Ao final desta
etapa 0s ndcleos acabam ocupando as posi¢cdes micropilar e calazal (Figura 12E). Apoés, 0
vacuolo central aumenta de tamanho (Figuras 12F-H). A medida que o volume do ginofito
aumenta, ocorre a compressdo da epiderme nucelar que desaparece, ainda nesta fase, nas
porcdes média e micropilar (Figuras 12A-H).
Em D. brasiliense dois ciclos mito6ticos resultam na formacédo do ginéfito octonucleado, onde
0s nucleos derivados se mantém polarizados (Figura 13A, B). Ressalta-se que o segundo
evento mitético é sincronizado (Figuras 13A). O arranjo dos nlcleos em formacgdo possui
posicionamento muito proximo a dos nucleos constituidos no gametofito celularizado
(Figuras 13D, E). Na regido calazal do ginofito a epiderme nucelar pode ser observada como
uma pelicula de restos celulares (Figura 13A).

Em ambas as espécies a compressdo e a absorcdo da epiderme nucelar sdo graduais e
associadas ao crescimento do gametofito (Figuras 15B-D, 16C).

Apds término dos ciclos mitéticos, em ambas as espécies, sdo iniciados 0s processos

de celularizagéo e organizacéo celular, onde os trés nacleos calazais formam as antipodas, 0s
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Figura 13 - Dasyphvilum  brasiliense  (Spreng.) Cabrera (Asteraceae). A-E. Microscopia de luz,
ginogametogénese, celulanizagio ¢ maturagiio celular, Ao Nicleos do gindéfito tetranucleado em andfase, B.
Ginofito octanucleado. C. Celularizagio simultinea entre nos polos do ginofito. D. Polarizagio das células
gametofiticas ¢ aparecimento do aparclho fibrilar (estrela). Detalhe: Ooslera. E. Nicleo secundirio da célula
média. Setas brancas: pelicula nucclar. |Selas pretas: sinérgides, S: sinérgide. asterisco: oosfera. A: antipodal.



larizagdo e maturagio celular, A-C. Detalhes do gindéfito octonucleado. A. Dois niicleos no canal micropilar, B.
Trés miicleos calazais. C. Nucleos polares. D, Celularizagdo nido simultinea do ginofito com celularizagdo inicial
para formagdo das antipodas e arranjo das antipodas em forma de “T” invertido. E. Inicio da celularizagio das
células do aparelho oosférico, presentes no interior do canal micropilar, inicio da formagio do aparelho fibrilar
(seta branca dupla). F. Polarizagio das células gametofiticas, niicleo secundirilo ¢ degeneragdo das antipodas.
[Seta branca: epiderme nucelar, asterisco: Oosfera, setas pretas: parede comum entre as sinérgides, estrela:
antipoda em degeneragio, setas brancas: epiderme nucelar, Ob: Obturador].
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trés micropilares originam as células do aparelho oosférico e os dois nucleos centrais formam
a célula central (Figuras 13B-E, 14A-F).

4.7.1 Celularizagdo e maturagéo celular

Em S. luzulaefolia a celularizacdo das antipodas € anterior a celularizacdo do aparelho
oosférico. Cobrindo o &pice calazal podem ser observadas as trés antipodas em um arranjo de
“1”, sendo que estas possuem paredes pécticas e citoplasma de densidade similar ao das
células endoteliais (Figura 14D). Neste momento observa-se apenas nucleos no polo
micropilar, bem como os nlcleos polares que permanecem visiveis na porcdo meédia do
gindfito (Figura 14D).

A fusdo dos ndcleos polares ocorre durante o processo de celularizacdo das células do
aparelho oosférico, no centro do ginofito, originando o ndcleo secundario, que possui um
nucléolo volumoso e densamente corado (Figura 14F). Este Gltimo migra em dire¢do a
micrépila, sendo observado na maturidade do ginéfito proximo a oosfera (Figura 16C).

Com relacdo a formacdo do aparelho oosférico, o nucleo mais proximo ao apice
micropilar, ainda no canal micropilar, origina a oosfera (Figura 14A, E) e os demais originam
as sinérgides (Figura 14E). O formato da oosfera nesse momento é, aproximadamente,
esférico (Figura 14E). A oosfera possui nicleo central, ocupando a maior parte da célula, e
citoplasma apresentando varios pequenos vacuolos dispersos (Figura 14E). As sinérgides sdo
claviformes, com nucleo central e elipsoide, e com citoplasma levemente mais denso em
relagdo a oosfera (Figura 14E). A parede celular do apice micropilar das sinérgides é
relativamente mais espessada, principalmente na regido de contato entre essas células (Figura
14E). Importante salientar que nesse estadio as antipodas ndo foram observadas, nem mesmo
na forma de restos celulares.

Posteriormente, a oosfera apresenta-se com um vacuolo volumoso e a maior parte do
citoplasma voltado para a regido calazal do gametofito, juntamente com nucleo (Figura 14F).
As sinérgides estdo dispostas lado a lado apresentando ndcleo central e um vacuolo calazal
(Figura 14F). O citoplasma de tais céelulas apresenta-se relativamente denso e com pequenos
vacuolos dispersos e concentrados na por¢cdo micropilar da célula (Figura 14F). Salienta-se
que as paredes celulares dos apices das sinérgides possuem maior espessamento quando

comparadas com as demais regides celulares (Figura 14F). O término da maturacdo



49

30 um

RO

Figura 15 = Dasyphollum brasiliense (Spreng.) Cabrera (Asteraceae). A-D. Microscopia de luz, ginofito maduro.
A, Aparclho oosférico, sinérgides com aparclho fibrilar formado (asterisco). B, Degeneragiio das antipodas, icleo
secundario proximo #o aparclho oosférico ¢ vista das sinérgides com aparelho fibrilar homogéneo. C. Degeneracio
das antipodas ¢ organizacdo do aparclho ooslérico. D. Gindlito maduro, antipodas degeneradas. célula média cir-
cundando o aparelho oosférico (setas brancas) e aparelho [ibrilar (asterisco). | Setas pretas: epiderme nucelar, setas
pretas duplas: antipodas em degeneragdo. Cmi: Célula média, S. sinérgides. O. oosferal.
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Figura 16 - Schfechrendalia !;‘tzu!;eﬁ)!in Less. (Asteraceae). A-C. Microscopia de luz, gindfito maduro, A, Aparelho
oosférico, nucleo da célula média proximo ao aparclho oosférico, citoplasma da célula média circundando quase
tado o aparelho oosférico, detalhe: regidio de contato das paredes da célula média ¢ endotélio. B. Apareltho [ibrilar
em contato com o obturador (Ob), C. Ginéfito maduro com antipodas ausentes, [S: sinérgides, O: oosfera, asterisco:
aparelho [ibrilar, seta preta: epiderme nucelar, seta preta dupla: célula média, seta branca: paredes labirinticas, seta
branca dupla: paredes em flange, PL; paredes labirinticas, End; endotélio].
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celular decorre de um crescimento acentuado das sinérgides, que acaba por empurrar a
oosfera em direcdo a regido calazal, de modo que no ginéfito maduro tal célula encontra-se no
extremo micropilar do ginéfito e ndo no canal micropilar (Figuras 14F, 16B, C). Cabe
salientar que uma das sinérgides cresce mais sendo observada ao lado da oosfera (Figuras
16B, C, 21B), enquanto a outra tem seu crescimento, em dire¢do ao ginofito, limitado pela
oosfera (Figuras 16B, C, 21B).

Uma Unica antipoda ainda pode ser observada, embora em processo de degeneracédo
(Figura 14F). Tal célula apresenta citoplasma e nucleo periféricos embora o nucleo esteja
voltado para a porgéo calazal (Figura 14F).

Em D. brasiliense a celularizacdo do gametdfito é simultdnea (Figura 13C). As
antipodas ocupam a regido calazal do ginofito e sdo observadas em um mesmo nivel, de modo
que as trés células tocam o apice calazal, sendo considerado seu arranjo como horizontal
(Figura 13B, C).

Logo apds a celularizagcdo, o citoplasma das antipodas apresenta-se com uma
densidade maior em relacdo a fase anterior (Figuras 13B, C). O nucleo € central, mais
compacto e denso em relacdo a fase anterior, com nucléolo também denso; o citoplasma néo €
vacuolado (Figura 13C). As células do aparelho oosférico encontram-se no canal micropilar,
sendo a oosfera relativamente lateralizada e de localizagdo mais proxima ao apice micropilar
do gindfito. Neste momento a polarizacdo da oosfera é iniciada onde se observa um vacuolo
voltado para a micropila. As sinérgides sdo paralelas e apresentam um vacuolo voltado para o
centro do gindfito e ndcleo central. O citoplasma das células do aparelho oosférico é denso.

A célula média possui um vacuolo volumoso, citoplasma periférico e ndcleos polares
no centro do ginofito, proximos a periferia e ligados aos p6los por um cordao citoplasmatico
(Figura 13B). Os nucléolos dos nucleos polares séo relativamente periféricos, densos e nao
vacuolados (Figura 13B).

O desenvolvimento posterior mostra que as antipodas sdo polarizadas, com nucleos
voltados para o centro do ginofito e um vactolo volumoso ocupando a maior parte da célula
(Figuras 13D, E). O vacutolo possui contetdo péctico e o citoplasma é periférico e denso
(Figuras 13D, E).

A oosfera é piriforme e apresenta um vacuolo volumoso, micropilar, e de contetdo
péctico (Figura 13D). As sinérgides séo alongadas, possuem um vacuolo calazal de conteudo
péctico, nucleo subvacuolar e o aparelho fibrilar na por¢cdo micropilar (Figura 13D). O
citoplasma das sinérgides é denso com pequenos vacuolos concentrado, principalmente,

proximos ao aparelho fibrilar (Figura 13D). A célula média apresenta maior parte do seu
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citoplasma préximo ao aparelho oosférico, onde pequenos vactolos também séo observados,
todos com conteudo péctico (Figura 13D). Os nucleos polares permanecem livres (ndo
mostrado).

Os nucleos polares fusionam-se no centro do ginofito, proximos a periferia e originam
0 nucleo secundéario que é denso e possui um nucléolo com vacuolos nucleolares (Figura
13E). Neste momento pode-se observar um aumento da area ocupada pelo aparelho fibrilar
(Figura 13E).

Ao término da diferenciacdo das antipodas observa-se que elas ocupam toda a porcao
calazal do ginofito (Figura 13E). O tamanho de tais células € maior ou similar ao tamanho da
oosfera, com morfologia irregular, onde esta se mantém com vacuolo volumoso contendo
pectinas (Figuras 13E, 17G). Os nucleos das antipodas estdo voltados para o centro do
ginofito (Figura 13E). As antipodas em degeneracdo apresentam acimulo de pectinas (Figura
15A), ndo tendo sido detectado proteinas e lipidios (Figuras 18E, 19B). A parede celular é
completa e composta por pectinas e polissacarideos totais (Figuras 17G, 18A) (Tabela 2).

Ressalta-se que as antipodas sdo efémeras e degeneram antes da fecundacéo (Figuras 15B-D).

4.7.2 Ginéfito maduro

Em ambas as espécies o ginofito maduro é constituido por quatro nicleos e quatro células, ou
seja, por uma célula média, uma oosfera e duas sinérgides (Figuras 15A-D, 16A-C). As
antipodas sdo efémeras e degeneram antes da fecundacdo, podendo ser observadas como
restos celulares ou células degeneradas ou, usualmente, ndo sdo observaveis (Figuras 15D,
16C). Uma fina camada lipidica esta presente no limite entre o tecido esporofitico e o ginofito
nas espécies (Figuras 19B-D, 20A-C) (Tabela 2).

O gindfito maduro de S. luzulaefolia é fusiforme, sendo os &pices calazal e micropilar
retos (Figuras 16B, 20A,B). As células endoteliais da porcdo micropilar do ginofito e as
células do epitélio do canal micropilar até o obturador apresentam espessamento de parede
tipo flange (Figura 16A). Tal estrutura € composta por pectinas (Figura 21B), polissacarideos
totais (Figura 17E) e proteinas (Figuras 21D-F) (Tabela 2). Neste estadio € observado
acumulo de pectinas na parede das células esporofiticas do entorno do gindfito, sendo tais

células PAS positivas (Figura 17A).
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Less. (Asteraceae). F-1. Dasyphyllm brasiliense (Spreng.) Cabrera (Asteraceae). A. Aspecto geral do rudimento
seminal, células esporofiticas ao redor do gindfito com paredes espessadas compostas por polissacarideos totais
(estrela). B. Graos de amido no tecido esporofitico, principalmente nas células do canal micropilar, e/ou proxi-
mas, presentes entre o gindfito e o obturador, citoplasma das células do aparelho oosférico ¢ célula média com
polissacarideos, C. Detalhe porcio da parede da célula média com projecoes labirinticas positivas. D. Limites
entre células do aparclho oosférico ¢ entre estas ¢ a célula média PAS negativas. E. Detalhe do aparclho fbrilar
(asterisco) ¢ parede em [lange (seta branca) com reacdo positiva. F. Aspecto geral do rudimento seminal. G. Célu-
las gametofiticas com citoplasma, parede celular e contenido vacuolar positivos. H. Limites entre células do
aparelho oosférico e entre estas ¢ a célula média PAS positivas. 1. Aparetho fibrilar PAS positivo. |PL: parede la-
birintica, End: endotélio].
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Figura 18 - Dasyphvilum bmsi!iense‘fépi'eng.) Cabrera (Asteraceae). A-F. Microscopia de luz. A-C. Vermelho de
ruténio. D, E. Azul de Comassie. A. Antipodas em degeneracio com parede celular e citoplasma positivos, nu-
cléolo da célula média com reagfio positiva, paredes celulares ¢ contendo vacuolar das células do aparelho oos-
férico positivas, citoplasma com reagiio negativa. B. Detalhe do aparelho [ibrilar positivo para vermelho de
ruténio. C. Detalhe de células do aparelho ooslérico. D. Citoplasma das células do aparelho oosférico ¢ da célula
média ¢ aparelho fibrilar positivos. E. Parede celular de uma antipoda em degenceragiio positiva. [Aslerisco:

aparclho fibrilar, O: coslera, S. sinérgides, A. antipoda, seta branca: epiderme nucelar).
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Figura 19 - ;}phylh Spreng.) Cabrera (Asleraceac). A-D. Microscopia de luz Slﬁ Black B.
A, Visio geral do rudimento seminal, epiderme ¢ obturador com reagdo positiva. B. Detalhe da oosfera com
limite celular de reagao negariva. C. Presenga de uma cuticula ao redor de todo o ginéfito (setas pequenas). parede
celular das antipodas e das células do aparelho oosférico com reacio negativa, D, Limites entre células do ginofi-
Lo negalivas ¢ entre estas ¢ o esporofito de reagiio positiva, [Scta dupla: antipodas, O; oosfers, S: sinérgides),
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Tabela 2 — Testes Histoquimicos

Vermelho de Azul de Sudan
.. PAS .
ruténio coomassie Black B
SL DB SL DB SL DB | SL | DB
Parede
<o + na + na + na - na
labirintica
Sinéraides Parede celular - + - + - - i .
g Citoplasma + - + ? + + - -
Vacuolo + + + + - - i .
Aparelho fibrilar + + ? + ? + - -
Parede
. + na + na + na - na
labirintica
Oosfera Parede celular - + - + - - - -
Citoplasma + - + ? + + - -
Vacuolo + + + 2 - - i .
Parede celular + + + + + - + +
Endotélio | Citoplasma + + + - + + - -
Vacuolo + - + + + - i -
Especializacdo de parede
-SP & P + na + na + na - na
tipo flange
Parede
e + na + na + na - na
Célula labirintica
média Parede celular + + + + - - + +
Citoplasma + + + + + + - -
Vacuolo + + + + - - i .
Parede celular ? + ? + ? - - _x
Antipodas | Citoplasma ? + ? 2 2 + - -
Vacuolo ? ? ? + ? - - -
Obturador |+ [+ [+ L+ 2]+ [+ ] 4+

SL: Schlechtendalia luzulaefolia. DB: Dasyphyllum brasiliense. na: ndo se aplica. +: Reagao
positiva. -: Reacao negativa. ?: ndo foi feito o teste.
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O ginofito maduro de D. brasiliense €, aproximadamente, ovado, sendo a porcdo
calazal arredondada e a micropilar alongada (Figura 15B-D). Nesta espécie paredes tipo

flange ndo foram observadas.

4.7.3 Célula média

A célula média em S. luzulaefolia ocupa grande parte do volume do gametdfito,
preenchendo quase toda a regido calazal, toda a porcdo média, parte da por¢do micropilar e
canal micropilar, onde compartilha espaco com as sinérgides (Figuras 16A, C). A presenca de
um vactolo volumoso é caracteristica de tal célula, sendo responsavel pela localizacao
periférica do seu citoplasma e nlcleo, embora corddes citoplasmaticos sejam observados
conectando o citoplasma do entorno nuclear com o periférico (Figura 17B). No vacuolo foram
observados pectinas e polissacarideos totais (Figuras 17B-D, 21A, B). O maior volume
citoplasmatico da célula média se encontra em torno do aparelho oosférico (Figuras 16A, C).
O nucleo secundario localiza-se proximo a oosfera (Figura 16A, C).

A parede celular da célula média de S. luzulaefolia, em toda a sua extenséo de contato
com o esporofito, é pecto-celulésica (Figuras 17A-D, 21A, B, G). ProjecGes labirinticas sdo
observadas desde a por¢do média dessa célula, a partir da qual aumenta em complexidade
progressivamente, até préximo ao apice das sinérgides (Figura 16A). As projecdes labirinticas
apresentaram reacao positiva para polissacarideos totais, pectinas e proteinas (Figuras 17B-D,
21A, B, D, E) (Tabela 2).

A célula média de D. brasiliense também preenche quase toda a regido calazal, toda a
porcdo média, parte da porcdo micropilar, envolvendo o aparelho oosférico até o primeiro
terco do canal micropilar (Figuras 15D, 17G, H). Um vactolo volumoso, com contedo
péctico e com polissacarideos totais, estd presente de modo que o citoplasma encontra-se
periférico (Figuras 15B-D, 17G-1). Corddes citoplasmaticos também estdo presentes na célula
média desta espécie (Figuras 15B-D, 19B,D). O nucleo secundario encontra-se préximo a
oosfera, juntamente com a maior parte do citoplasma, no qual vactolos menores estdo
dispersos (Figuras 15B, D, 19D). O citoplasma possui compostos pécticos (Figura 18A),
proteinas (Figura 18D) e polissacarideos totais imersos (Figuras 17G-I); a parede celular é
pecto-celuldsica em toda a sua extensdo de contato com o esporofito (Figuras 17F-1, 18A-C,
F).
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7, Sudan Black B. A. Aspecto

asterisco) e obturador de positivo. C. Detalhe da camada cuticular pre-

fibrilar (
sente entre o endotélio e a célula média. Seta preta: camada cuticular,

ral do rudimento seminal, epiderme e obturador com reagio positiva, presenga de uma cuticula ao redor de todo

Figura 20 - Schlechtendalia luzulaefolia Less. (Asteraceae), A-C. Microscopia de lu

o ginofito. B. Limite entre aparelho
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Figura 21 - Schlechtendalia
ruténio. D-F. Azul de Comassie. A, Parede celular das células endoteliais, citoplasma e nticleo da célula média
com presenga de pectinas. B. Limites entre as células do aparelho oosférico de reagio negativa, paredes la-
birinticas (seta preta) e em flange (seta branca) positivas. C. Citoplasma das sinérgides de reagdo positiva, a
reagio no aparelho fibrilar (asterisco) € levemente positiva, D. Citoplasma das células do aparelho oosférico
e da célula média, de reagiio positiva. E. Detalhe da oosfera e sinérgide e reagio positiva para a parede labirin-
tica (seta preta). F. Detalhe da porgio micropilar das sinérgides e canal micropilar, com aparelho fibrilar e
paredes em flange com reagao positiva. F. Ginéfito demostrando celulose na parede das células esporofiticas
¢ ausente nas células do aparelho oosférico. [Asterisco: aparelho fibrilar, O. oosfera, S. sinérgide].
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4.7.4 Oosfera

A oosfera de S. luzulaefolia é piriforme e menor em relacdo as sinérgides (Figura
16B, C, 17B, 21B, D, E). Este gameta localiza-se no extremo micropilar juntamente com as
sinérgides e na maturidade do gindfito ndo ocupa mais o canal micropilar (Figura 16B, C,
17B, 21C-E). A oosfera é paralela a uma das sinérgides e de posicdo calazal em relacdo a
outra sinérgide (Figura 16B, C, 17B). O nucleo e a maior parte do citoplasma sdo perifericos e
calazais, sendo a maior parte da célula ocupada por um vacuolo volumoso que apresenta
contetdo péctico (Figuras 16B, C, 17B, D). O citoplasma possui compostos pécticos,
polissacarideos totais e proteinas (Figuras 21A, B, D, E, 17B, D) (Tabela 2). Ndo foram
identificados compostos pécticos, proteicos, lipidicos e celulésicos na parede celular da
oosfera (Figuras 21A, B, D, E, G, 17B, D) (Tabela 2).

A oosfera de D. brasiliense também é piriforme e possui menor tamanho em relacéo
as demais células do aparelho oosférico (Figuras 15C, 18D). Localiza-se na periferia do
gindéfito na regido compreendida pelo apice micropilar (Figuras 15C, 18D). O éapice
micropilar da célula oosférica chega a invadir o canal micropilar (Figura 18D). A organizacdo
celular e o contetido do vacuolo sdo iguais aos descritos para S. luzulaefolia (Figuras 17G, H,
18A, C). Contudo a parede celular esta presente, sendo de estrutura péctica (Figuras 18A, C) e
negativa para polissacarideos totais (Figuras 17B, D) e negativa para proteinas (Figuras 18D).
O citoplasma possui polissacarideos totais (Figuras 17G, H) e proteinas principalmente junto

ao vacuolo (Figura 18D). Pectinas ndo foram detectadas (Figuras 18A, C).

4.7.5 Sinérgides

As sinérgides de S. luzulaefolia sdo maiores do que a oosfera e possuem forma de
funil, sendo o apice micropilar das células achatado (Figura 16A-C), onde 1/3 localiza-se no
extremo micropilar do ginofito e os outros 2/3 no canal micropilar. A polarizagdo das
sinérgides é invertida em relacdo a oosfera, cujos vacuolos possuem conteudo péctico, sendo a
maior parte da célula preenchida por um denso citoplasma, onde compostos pécticos,
polissacarideos totais e proteinas sdo detectados (Figuras 16A-C, 17A, B, D, E, 21A-F). O
nacleo, geralmente, localiza-se proximo ao vacuolo (Figura 16A). Junto a delimitacdo das

células do aparelho oosférico ndo foram detectadas compostos pécticos ou proteinas (Figuras
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17B, D, 21A-G). Contudo no &pice micropilar das sinérgides projecGes de parede constituem
o aparelho fibrilar (Figuras 16B, 17E, 21C).

O aparelho fibrilar esta presente nas sinérgides como uma projecdo homogénea da
parede celular primaria em direcdo ao citoplasma, de modo a ocupar o apice micropilar das
sinérgides, sempre em contato com a parede das células do obturador (Figuras 16A, B, 17E,
21C). Projecdes digitadas ndo foram observadas. Quanto a constituicdo quimica, o aparelho
fibrilar apresenta reacdo positiva para polissacarideos totais e pectinas, porém a reacdo €
relativamente fraca, principalmente quando comparada ao préprio citoplasma (Figuras 17E,
21B), ou com o aparelho fibrilar de D. brasiliense (Figuras 17E, G).

A maior porcdo das sinérgides de D. brasiliense é observada no interior do canal
micropilar (Figuras 15A-C, 17G, I, 18B, D). As sinérgides possuem forma de funil (Figuras
15B, C, 171, 18B). O citoplasma ndo apresenta pectinas em sua constituicdo, contudo
proteinas e polissacarideos totais foram identificados (Figuras 17G, H, 18A-D). As sinérgides
apresentam um vaclolo volumoso na extremidade calazal, que contém pectinas e
polissacarideos totais (Figuras 171, 18A-C). A parede celular é formada por compostos
pécticos e polissacarideos totais (Figuras 17G, H, 18A-C, F).

A porcdo micropilar das sinérgides de D. brasiliense é coberta pelo aparelho fibrilar
que geralmente possui estrutura homogénea, mas projecdes digitadas também podem ser
observadas nessa estrutura (Figuras 15A, 17G). Vacuolos menores podem ou nao estar
presentes, espalhados pelo citoplasma e/ou proximos ao aparelho fibrilar (Figura 15A). O
aparelho fibrilar é constituido por pectinas, proteinas, polissacarideos totais (Figuras 17G, I,
18B).

4.8 Formacéo do endotélio

Em S. luzulaefolia, durante as fases iniciais da préfase I, a porcdo de células da
epiderme interna do tegumento e da epiderme ventral funicular, que circundam o
ginosporangio, passam de isobilaterais a alongadas radialmente (Figuras 8A-E). O
alongamento celular torna-se mais pronunciado no paquiteno da profase | (Figura 8F). Nesta
espécie a parede tangencial externa funicular e tegumentar apresentam leve incremento

parietal no inicio da préfase e sdo mais espessadas do que as demais (Figuras 8D, E). O



62

citoplasma apresenta-se denso e com vacuolos dispersos, e 0 nucleo é proeminente e denso
(Figuras 8A-F).

Em D. brasiliense o mesmo grupo de células enfatizado acima ja se apresenta
levemente alongadas radialmente no inicio da préfase (Figura 9A, C). Suas paredes
apresentam a mesma espessura, embora, a constituicdo quimica entre as paredes tangenciais e
radias seja diferente (Figuras 9A-F). As células possuem citoplasma denso, com pequenos
vacuolos dispersos e nucleo denso (Figuras 9A, C, E, F).

Devido as caracteristicas descritas acima para o grupo de células enfatizadas, se torna
possivel denominar as mesmas como endoteliais, as quais compdem o endotélio em parte
tegumentar e parte funicular.

Em D. brasiliense durante a transicdo da esporogénese para a gametogénese observa-
se crescimento radial das células endoteliais, além de proliferacdo por meio de divisdes
anticlinais (Figura 12A-G). Ao final deste processo as células endoteliais parecem menores do
que na fase anterior devido crescimento acentuado do gindfito (Figura 12G, H).

Em S. luzulaefolia durante os estddios compreendidos pela esporogénese ocorre
diferenciacdo celular percebida, principalmente, por meio do alongamento celular e
vacuolacdo do citoplasma. O espessamento parietal, ocorrido no inicio durante a profase, ndo
se altera até o inicio do alongamento do gindsporo funcional (Figuras 10A-1).

Na condicdo trinucleada do gindfito de S. luzulaefolia, quando a epiderme nucelar foi
perdida em parte do nucelo, as ceélulas endoteliais apresentam vactolos maiores e
espessamento parietal mais pronunciado, principalmente junto as por¢cdes média e micropila
do gametofito (Figura 10H). Nesta espécie tais células completam seu desenvolvimento no
estadio de ginéfito maduro, sendo bastante alongadas radialmente e com paredes tangenciais
curtas, com nucleo conspicuo e, por vezes, contendo mais de um nucléolo, além de paredes
celulares espessadas (Figura 16A-C). A parede tangencial externa apresenta-se mais
espessada do que as demais (Figura 16A-C). As células endoteliais podem apresentar um ou
dois grandes vacuolos, quando dois estdo localizados nos flancos do nucleo, de modo que esse
assume posicdo central na célula (Figura 16B-C). Quando apenas um vacuolo esta presente
este pode estar voltado para a parede tangencial interna ou para a parede tangencial externa
(Figura 16C).

O endotélio, no ginofito maduro, em D. brasiliense possui celulas alongadas
radialmente, com paredes celulares levemente espessadas, principalmente a parede tangencial
externa, nicleo volumoso e denso e citoplasma denso com alguns vacuolos dispersos (Figuras
15A-C).
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As células endoteliais de ambas as espécies apresentam paredes celulares de
constituicdo pecto-celulosica (Figuras 17A-C, F, G, H, 18A-C, F, 21A, B, G) e vacuolos com
substancias pécticas (Figuras 17A-C, F-I).

Entre o ginofito e as células endoteliais uma evidente camada de cuticula esta presente
(Figuras 19B, C, D, 20A-C). Tal estrutura possui origem dupla, pois corresponde a unido da
cuticula das células endoteliais adnatas a cuticula das células nucelares que foram
reabsorvidas durante o processo reprodutivo (Figura 20A-C).

O endotélio diferencia-se ao redor de todo o ginofito, onde permanece unisseriado e

uninucleado durante todo o desenvolvimento, em ambas as espécies (Figuras 15A-D,16A-C).

4.9 Canal micropilar e estruturas funiculares

Em fases iniciais da profase da meiose | da CMG observam-se, nas duas espécies,
divisbes periclinais das células do tegumento e do funiculo localizadas na regido micropilar
proximal ao nucelo, ou seja, sdo das células presentes entre o obturador e o nucelo (Figuras
8A, B, 9D). Tais divisdes continuam a ocorrer em estadios posteriores do desenvolvimento,
acompanhando o crescimento do rudimento seminal.

No estadio de ginéfito maduro as paredes celulares das células da regido descrita
acima, até quatro camadas distantes do canal micropilar sdo espessadas, tendo predominancia
de compostos pécticos (Figuras 15, 16, 17B, E, G, I). Essas células sdo relativamente
alongadas longitudinalmente e possuem citoplasma mais denso em comparagdo com as
células do seu entorno (Figuras 15, 16). Em S. luzulaefolia uma grande quantidade de graos
de amido é observada (Figuras 17A, B), ao contrario de D. brasiliense onde neste estadio os
gréos foram totalmente consumidos (Figuras 17E, G-1). Cabendo salientar que em rudimentos
seminais mais jovens os graos de amido estdo presentes nessa regidao em ambas as espécies.

O canal micrépilar de S. luzulaefolia e D. brasiliense € aberto durante todos 0s
estadios do desenvolvimento (Figuras 8B, 9B, 12C, 17A, F, 19A, 20A).

Em S. luzulaefolia durante os estadios de desenvolvimento identifica-se um continuo
alongamento celular radial e espessamento da parede tangencial externa das células que se
diferenciardo em obturador (Figuras 22A-C), principalmente das células mais proximas ao
nucelo (Figuras 22A-C). O inicio do espessamento de parede é observado no estadio de CMG

(Figura 22A). Ao final da ginosporogénese as células do obturador sdo mais alongadas
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radialmente, com espessamento da parede tangencial externa pronunciado, além de
espessamento das paredes periclinais em menor escala, bem como estdo presentes um ou mais
vacuolos com contetdo péctico e um nucleo conspicuo (Figura 22B).

No ginofito maduro o obturador apresenta células ainda mais alongadas radialmente e
com espessamento de parede mais pronunciado e 0s vacuolos permanecem nas células (Figura
22C). Cabe ressaltar que a parede celular das células presentes no pice do obturador séo
ligadas ao aparelho fibrilar (Figuras 16A, B, 17E, 21C, E). A parede celular das células do
obturador é pécto-celulsica (Figuras 22E, F) e uma cuticula espessa também pode ser
observada (Figuras 20A, 21D).

Em D. brasiliense no estadio de CMG as células que irdo formar o obturador
apresentam alongamento radial, mais pronunciado nas células préximas ao nucelo, e pequenos
vacuolos dispersos pelo citoplasma (Figura 22H). Nos estadios compreendidos pela
ginosporogénese, tais células permanecem com a morfologia descrita acima, contudo entre o
estadio de gindfito funcional e o estabelecimento do gino6fito binucleado estas células
desenvolvem espessamento da parede celular tangencial externa (Figura 221). No gindfito
maduro as células que compBem o obturador permanecem alongadas radialmente, com
vacutolos pequenos dispersos pelo citoplasma e parede tangencial externa espessada (Figura
22J). Uma cuticula espessa pode ser observada externamente a parede celular das células do
obturador (Figuras 19A, 22J). A parede celular é pécto-celul6sica, o citoplasma possui reacdo
positiva ao vermelho de ruténio e ao PAS (Figuras 22L, M, J), bem como apresenta graos de
amido dispersos (Figura 22M).

Grupamentos celulares com espessamentos parietais helicoidais e reticulados,
préximos ao feixe vascular, podem ser observados da base funicular até a altura do obturador
em ambas as espécies (Figuras 22G, J, L, M). Em D. brasiliense foi possivel identificar que o
namero de células € maior, além disso, 0s espessamentos secundarios apresentam reacao
positiva ao PAS (Figura 22M) e negativa aos demais testes realizados no presente estudo
(Figura 22L).
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4.10 Feixe vascular

Em ambas as espécies quando o primordio de rudimento seminal inicia mudanca na simetria,
antes do estabelecimento do nucelo, se observa um grupo de células alongadas
longitudinalmente localizadas no centro do primdrdio, tais celulas marcam o inicio da
formacéo do feixe vascular (FV), cabendo salientar que as mesmas ainda ndo se encontram
em contato com o FV do receptaculo. O contato do FV do primoérdio com o receptaculo
ocorre, no estadio de CA, onde as células progressivamente mais préximas a margem dorsal
funiculares sdo estimuladas a diferenciar-se em células vasculares para que posteriormente
possam acompanhar o alongamento tegumentar (Figuras 6B, D, 7E). Assim, em estagios
posteriores do desenvolvimento, identifica-se uma curva no feixe vascular, demarcando o
momento em que 0 mesmo passa de central para periférico no rudimento seminal (Figuras 6D,
8B, 9B, 12C, 17F). Salienta-se que o FV durante o desenvolvimento do rudimento seminal
ultrapassa a regido calazal e acompanha o crescimento do tegumento, de modo que é

observado préximo ao apice tegumentar na maturidade do rudimento seminal.
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Figura 22 — A-M. Microscopia de luz, Obturador. A-G, Schlechtendalia huzulaefolia Less, (Asteraceac). H-M.
Dasyphylium brasiliense (Spreng,) Cabrera (Asteraceae). A, Inicio da diferenciacio do obturador, estidio de Célu-
la-mie de ginosporos. B, Final da ginosporogénese. C. Gindfito maduro, células do obturador com alongamento
radial e espessamento de parede pronunciados e presenga de vactiolos, D, Camada cuticular no obturador. E. Ob-
turador com reagdo positiva ao vermelho de ruténio. F, Obturador com reacio positiva ao PAS, G. Presencga de gru-
pamentos celulares com espessamento parietal no funiculo (estrela), H, Inicio da diferenciacio do obturador, esti-
dio de célula-mae de ginosporos, I, Final da ginosporogénese. J, Gindfito maduro, células do obturador com alon-
gamento radial e espessamento de parede pronunciados. K. Camada cuticular no obturador. L, Obturador com
Teagdo positiva e grupamentos celulares com espessamento parietal de reagio negativa ao vermelho de ruténio. M.
Obturador e grupamentos celulares com espessamento parietal de reagio positiva ao PAS. [Asterisco: Obturador
funicular, estrela; grupamentos celulares com espessamentos parietais helicoidais e reticulados].
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5 DISCUSSAO

5.1 Caracteristicas gerais

A presenca de um Unico rudimento seminal anatropo, unitegumentado e tenuinucelado
encontrado no presente estudo, € comum e esperado para Asteraceae (JOHRI,;
AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992). Entretanto em D. brasiliense foi observada a
presenca de dois rudimentos seminais por I6culo, como relatado para diferentes espécies de
Asteraceae como Tagetes patula L. (VENKATESWARLU; MAHESWARI DEVI, 1955),
Helianthus annuus L. (GOTELLI; GALATI; MEDAN, 2008) e Helichrysum rupestre (Rafin.)
DC. var. messerii Pignatti (VILLARI, 1987). Em Helianthus annuus L. foram encontrados
ovarios com mais de um loculo (GOTELLI; GALATI; MEDAN, 2008). Ao serem analisados
os relatos da variabilidade, se percebe que aspectos do desenvolvimento inicial sdo
importantes, tendo sido descritos rudimentos seminais parcialmente fusionados em um
mesmo l6culo, ou rudimentos seminais que compartilham apenas a regido placentaria, onde
um encontrava-se em esporogénese e 0 outro em gametogénese, bem como exemplos de
ovarios com mais de um ldoculo. Cabe salientar que a provavel causa para tais variacoes

morfoldgicas ndo foi relatada nos trabalhos.

5.2 Organogénese floral

Com relacdo as sequéncias organogénicas descritas para Asteraceae (HARRIS, 1995)
as peétalas sdo, usualmente, as primeiras pecas florais a surgir, seguidas de estames e, apds,
carpelos. O momento de surgimento do papus (calice) difere entre as espécies sendo, portanto,
responsavel pela variabilidade observada na familia.

Segundo Funk et al. (2009) o clado basal de Asteraceae € constituido por Mutiseae
(sensu Cabrera), Cardueae e Pertyeae (FUNK et al., 2009). O presente estudo aborda espécies,
pertencentes & Mutiseae (sensu Cabrera), estas diferem em relacdo a sequéncia organigénica.

Dasyphyllum brasiliense possui a mesma ordem de formagéo das pegas florais de Mutisia
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coccinea (Mutiseae), Trixis chiapensis e T. inuleaea (Nassauvieae), assim como, S.
luzulaefolia possui sequéncia organogénica igual a Ainsliaia aptera (Pertyeae) (Tabela 3).
Além destas espécies sabe-se que em Acourtia runcinata (Nassauvieae) a corola e o calice
surgem ao mesmo tempo seguidos pelo androceu e gineceu (Tabela 3). Sendo assim sugere-se
que a sequéncia corola, androceu, célice e gineceu seja considerada basal para Asteraceae e
que variacOes deste estado de carater, comum para a familia (Tabela 3), aconteca ainda em
espécies pertencentes ao clado basal.

Quanto a ordem de iniciacao floral nos taxons mais derivados ha muita varia¢do, nao
podendo ser estabelecido um padrdo nem mesmo para as tribos. Na tabela 3 pode-se observar
que os taxons citados pertencentes a Alianca Heliantheae, em que a organogénese floral foi
estudada, apresentam a sequéncia corola, androceu, célice e gineceu, contudo ndo se pode
determinar esta como sendo caracteristica do grupo, pois Harris (1995) relata outras
sequéncias de formacdo das pecas florais em outras espécies da alianca.

Importante ressaltar que os trabalhos que abordam a ordem de formacdo das pecas
florais em Asteraceae sdo poucos quando comparados com 0 nimero de espécies existentes,
sendo que em algumas tribos nenhuma espécie foi estudada, portanto para que conclusées
filogenéticas sejam abordadas um incremento nos trabalhos organogénicos na familia é

necessario.

5.3 Formacao do primordio de rudimento seminal e ginosporogénese

5.3.1 Formacao do primdérdio de rudimento seminal

Em Asteraceae estudos sobre a formacdo do primoérdio de rudimento seminal ndo séo
usuais, sendo que quase a totalidade dos trabalhos embrioldgicos inicia no estadio da célula
arquesporial em diferenciacdo ou ja diferenciada. Deste modo pode ser citado apenas o
trabalno com Prenanthes brunoniana que possui rudimento seminal trizonado (SOOD;
THAKUR, 1985), o que ndo seria usual para rudimentos seminais tenuinucelados
(BOUMAN, 1984).
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- Origemdo  N° N° Arranjo da A A
Espeécie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias
BARNADESIOIDEAE
BARNADESIEAE
Dasyphyllum brasiliense C,K,AG SD 12] 1[2] @ CL Bisporica  Presente trabalho
Schlechtendalia luzulaefolia C, A K, G D+SD 1[2] 1 @ CL Monospdrica Presente trabalho
PERTYOIDEAE
PERTYEAE
Ainsliaea aptera C,AKG N 1 1 Linear CL Monosporica Kapil; Sethi, 1962
CICHORIOIDEAE
CICHORIEAE
Chehregani;
Cichorium intybus n N 1 1 Linear CL Monospoérica Mohsenzadeh; Ghanad,
2011
Cicerbita alpina n N 1 1 Linear CL Monosporica Pullaiah; Lakshmi, 1984
Gundelia tournefortii n N 1[2] 1 Linear CL Monosporica Ahlstrand, 1979c

Continua

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de gindsporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. L: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mée de gindsporos. CL: gindsporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: gindsporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespério multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: ginosporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.
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Origem do

N° N°

Arranjo da

Especie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias
CICHORIOIDEAE
CICHORIEAE
Hieracium caespitosum Yrikava:Grancndrave,
(subgénero brevri) ilum) n n 1 1 Linear CL Monosporica Robeva-Davidova;

g P Vladimirov, 2006
Hieracium transylvanicum Yurukova-Grancharova;
(subgénero Hieracium) n n 1 1 Linear CL Monospoérica Robeva-Davidova;

g Vladimirov, 2006
Hieracium pavichii Yurukova-Grancharova;
(subgénero Pilosella) n n 1 1 Linear CL Monosporica Robeva-Davidova;

g Vladimirov, 2006
Hellchrysu_m rup_estre var. C,.KAG n 1 1 Linear CL Monosporica Villari, 1987
messerii Pignatti
Lactuca sativa C,K-AG n 1 1 Linear CL Monosporica Jones, 1927

: : 1 : - Chikkannaiah; Hiremath,
Launaea nudicaulis n n [2-8] 1 Linear CL Monosporica 1982
LISty Yurukova-Grancharova
Leontodon autumnalis n n 1 1 Triade CL Monosporica 2004 :
linear
Prenanthes brunoniana n L1,L2,L3 1 1 Linear CL Monosporica Sood; Thakur, 1985

Continuacéo

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de gindsporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. L: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mé&e de gindsporos. CL: gindsporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: ginésporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespério multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: ginosporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.
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Tabela 3 - Organogénese e algumas caracteristicas do rudimento seminal e da ginosporogénese em Asteraceae.

Origemdo N° N° Arranjo da

Espécie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias
CICHORIEAE ]
PLATYCARPHEAE
Platycarpha carlinoides n n 1 1 Linear CL Monospoérica  Ahlstrand, 1979c

ASTEROIDEAE

SENECIONEAE
Yurukova-Grancharova;

Crepis bithynica n n 1 1 Linear [CE-I:;\/I] Monospoérica  Robeva-Davidova;

Vladimirov, 2006
- : - Prakasa-Rao; Sundari;

Emilia flammea n n 1 1 Linear[T] CL Monosporica Narayana, 1979

Emilia sonchifolia n n 1 1 Linear CL Monospérica  Pullaiah, 1983

Gynura nitida n n 1 1 Linear CL Monosporica  Pullaiah, 1983

Notonia grandiflora n n 1 1 Linear CL Monospoérica  Pullaiah, 1983

Senecio ambiguus n n 1 1 T, L \Y Monospérica  Gramuglio, 1981

Senecio gibbosus n n 1 1 Decussada CL Monospoérica  Gramuglio, 1981

Senecio tenuifolius n n 1 1 Linear CL Monosporica  Lakshmi; Pullaiah, 1987

CALENDULEAE

Calendula officinalis n n 1/2 1 Linear CL Monosporica Ao, 2007

GNAPHALIEAE

Anaphalis busha n n 1 1 Linear CL Monosporica  Pullaiah, 1979

Continuagéo

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de gindsporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. L: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mée de gindsporos. CL: gindsporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: gindsporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespério multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: ginosporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.
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Tabela 3 - Organogénese e algumas caracteristicas do rudimento seminal e da ginosporogénese em Asteraceae.

Origemdo  N° N° Arranjo da

Especie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias
ASTEROIDEAE
ANTHEMIDEAE
Chrysanthemum leucanthemum n n £1(]5 1-6 Linear C-[SC] Monospdrica Martin; Smith, 1955
Chrysanthemum multicaule n n 1 1 Linear CL Monospérica Deng et al., 2010
Chrysanthemum viscosum n n 1 1 Cendcito - Tetraspdrica Battaglia, 1951
Cotula australis n n 1 1 Linear CL Monospoérica Davis, 1961
Opisthopappus taihangensis n n 1 1 Linear M Monospdrica Li et al., 2009
ASTEREAE
Aster novae-Angliae n n 1 1 Linear CL Monospdrica Chamberlain, 1895
Brachycome ciliares n n 1/2 1 Diade nao CL n Davis, 1964

reduzida

Conyza stricta n n 1 1 Linear CL Monospoérica  Sharma; Murty, 1978
Felicia bergeriana n n 1[2] 1 Linear CL Monosporica Sharma; Murty, 1978
Erigeron bonariensis n n 1 1 Linear CL Monospdrica Sharma; Murty, 1978
Grindelia arizonica n n 1 1 Linear CL Monosporica Howe, 1975
Grindelia lanceolata n n 1 1 Linear CL Monospdrica Howe, 1975
Grindelia stricta n n 1 1 Linear CL Monosporica Howe, 1975
Prionopsis ciliata n n 1 1 Linear CL Monospoérica Howe, 1975
Solidago canadenses var. n n 1 1 cendcito - Tetraspérica  Smith; Johnson, 1980

canadenses
Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de ginosporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. L: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mae de gindsporos. CL: gindsporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: ginésporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespdrio multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: gindsporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.



Tabela 3- Organogénese e algumas caracteristicas do rudimento seminal e da ginosporogénese em Asteraceae.

73

Origem do

NO

NO

Arranjo da

Especie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias

ASTEROIDEAE
ASTEREAE
il?]ltlg ?Igi? et el vt n n 1 1 Linear C[SC] Monospdrica Smith; Johnson, 1980

. . L. Berger; Feeley;
Xantisma texanum n n 1 1 Linear CL Monosporica Witkus, 1956
INULEAE
Blumea malabarica n n 1 1 Linear CL Monosporica Pullaiah, 1979
Blumea membranacea n n 1 1 Linear CL Monospérica Pullaiah, 1979
Hellchrysu_m rup_estre var. CKAG n 1 1 Linear CL Monospérica Villari, 1987
messerii Pignatti
Lagascea mollis n n Mult 1 Linear CL Monosporica Pullaiah, 1981
Laggera pterodonta n n 1 1 Linear CL Monospoérica  Pullaiah, 1979
Vicoa auriculata n n 1 1 . Llnear, CL Monospérica Pullaiah, 1979

isobilateral

Alianca Heliantheae
HELENIEAE n
Gaillardia picta n n 1 1 cendcito - Tetrasporica Venkateswarlu;

Continuacao

Maheswari Devi, 1955

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de ginosporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. L: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mée de gindsporos. CL: gindsporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: gindsporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespdrio multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: gindsporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.



Tabela 3 - Organogénese e algumas caracteristicas do rudimento seminal e da ginosporogénese em Asteraceae.

74

L Origemdo  N° N° Arranjo da A A
Especie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias
ASTEROIDEAE
Alianca Heliantheae
COREOPSIDEAE
Bidens pilosa C,AKG n Mult 1 Linear CL Monosporica Maheswari Devi, 1963
Coreopsis tinctoria C,AKG n 1 Linear CL Monosporica Maheswari Devi, 1963
Cosmos sulphureus C,AKG n 1 Linear CL Monospdrica Maheswari Devi, 1963
TAGETEAE
. . . - Venkateswarlu;
Flaveria australasica n n 1 1 Linear CL Monosporica Maheswari Devi. 1955
. o Venkateswarlu;
Tagetes patula n n 1 1 Linear C/C+M  Monospérica Maheswari Devi, 1955
HELIANTHEAE
Ambrosia artemissifolia n n 1 1 Linear CL Monosporica Chenetal., 2013
Ambrosia trifida n n 1 1 Linear CL Monospérica Chen et al., 2013
Blainvillea rhomboidea n n 1 1 Linear CL Monosporica Rajan, 1971
Eclipta erecta C,AKG n 1 1 Linear CL Monospérica Bhargava, 1934
Helianthus annuus C,AKG n 1 1 Linear CL Monosporica Maheswari Devi, 1963
Helianthus debilis C,AKG n 1 1 Linear CL Monospdrica Maheswari Devi, 1963
Macraea laricifolia n n 1 1 Linear CL Monosporica Eliasson, 1972

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de gindsporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. L: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mée de gindsporos. CL: ginésporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: ginésporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespério multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: ginosporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.
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Origem do

N° N°

Arranjo da

Espécie OF tegumento CA CMG tétrade GF Esporogénese Referéncias

ASTEROIDEAE ]
Alianca Heliantheae
HELIANTHEAE

. L - Maheshwari;
Rudbeckia bicolor n n 1 1 Cendcito - Tetraspdrica Srinivasan, 1944
Siegesbeckia orientalis n n 1 1 Linear CL  Monospérica Misra, 1965
Spilanthes acmilla n n 1[2] 1 Pareada** 1[2]  Monospérica Rajan, 1974
Tithonia rotundifolia n n 1 1 . L!near, CL Monosporica Pullaiah, 1978

isobilateral*

Xanthium strumarium C,AKG n 1 1 Linear CL Monospdrica Maheswari Devi, 1963
Zinnia angustifélia n n Mult 1 Linear CL Monosporica Pullaiah, 1981
Zinnia pauciflora C,AKG n 1 1 Linear CL Monospoérica Maheswari Devi, 1963
MILLERIEAE
Galinsoga parviflora n n 1 1 Linear 1[2] Monospoérica Pullaiah, 1981

Conclusao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). **: autor descreve a tétrade
como tétrade de gindsporos centrais dispostos lado a lado. *: A tétrade isobilateral corresponde a tétrade pareada. /: ou. [ ] ocasionalmente. 1: tétrade em forma de T invertido.
A: androceu. C: corola. CA: célula arquesporial. CMG: célula-mée de gindsporos. CL: gindsporo calazal. D: tegumento dérmico. G: gineceu. GF: gindsporo funcional. K:
calice (papus). M: gindsporo micropliar. Mult: arquespério multicelular. n: ndo mencionado. OF: ordem de formacdo das pecas florais. SC: gindsporo subcalazal. SD:
tegumento subdérmico. T: tétrade em forma de T. V: variavel.
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O potencial ontogenético do primérdio ovular trizonado é maior que o bizonado
(BOUMAN, 1984), pois a terceira camada de células do meristema floral é mais profunda e
consequentemente possui maior nimero de células. Tais células irdo se dividir e formardo um
maior estoque celular que sera utilizado na formacdo do rudimento seminal. Por esse motivo
rudimentos seminais maiores sdo geralmente associados a primérdios de rudimentos seminais
trizonados e rudimentos seminais bizonados sdao consequentemente pequenos (BOUMAN,
1984).

Neste contexto rudimentos seminais crassinucelados sdo, geralmente, oriundos de
primordios seminais trizonados e os tenuinucelados de bizonados, o que vai de encontro aos
resultados observados para S. luzulaefolia e D. brasiliense, onde os rudimentos seminais séo
tenuinucelados e divisGes na camada subdérmica e na terceira camada foram observadas,
tipido de rudimentos seminais trizonados. Cabe salientar que apesar de tenuinucelados 0s
rudimentos seminais destas espécies sdo grandes e possuem um tegumento massivo, sendo
assim as divisdes periclinais em duas camadas subdérmicas seria uma alternativa para
aumentar o estoque celular necessario a construcdo do rudimento seminal. Portanto, 0 modo
de iniciacdo do rudimento seminal estaria associado ao tamanho do rudimento seminal e ndo a

um padrdo de desenvolvimento inicial.

5.3.2 Ginosporogénese

Segundo Pozner (2001) meidcitos potenciais, ou seja, células com caracteristicas de
expressdao da PCD até a fase de interfase pré-meiotica, podem ser chamadas de células
arquesporiais (CA) ou arquespério. Uma ou duas células subepidérmicas nucelares do
primordio de rudimento seminal de D. brasiliense e S. luzulaefolia apresentam caracteristicas
de expressdao de PCD, tais como, posicdo subdérmica no final micropilar do rudimento
seminal e tamanho celular, densidade citoplasmatica, ndcleo e nucléolos maiores.

Em Asteraceae a presenca de tecido arquesporial unicelular é usual (PULLAIAH,
1984; JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992) (Tabela 3), contudo, ndo raramente,
uma ou duas células arquesporiais podem ser encontradas no primordio de rudimento seminal
como demostrado na tabela 3 por uma espécie de Cichorioideae e duas espécies de
Asteroideae, além de Anthemis ruthenica Bieb. (Asteroideae), Ormenis mixta (L.) Dum.
(Asteroideae) (HARLING, 1950), Chrysanthemum millefoliatum L. (Cichorioideae)
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(HARLING, 1951a), Erigeron acer L. (Asteroideae) (HARLING, 1951b). Qutras variacOes
como de uma até seis células arquesporiais foram relatadas para Chrysanthemum
leucanthemum (MARTIN; SMITH, 1955) e um arquespério multiplo para trés espécies de
Asteroideae (tabela 3). Evolutivamente, se considera que o arquespério unicelular derivou de
uma condi¢cdo multicelular ancestral (CRONQUIST, 1988), deste modo o arquespério
multicelular presente em algumas asterdceas, consideradas derivadas, pode ser uma reversao.
Segundo Herr (1984) o numero de células arquesporiais figura como um importante caractere
taxonémico, contudo em Asteraceae nao foi possivel observar padrdes deste caractere nas
diferentes subfamilias.

Nas espécies descritas acima, apenas em C. leucanthemum foi observada a presenca de
uma a seis CMG (MARTIN; SMITH, 1955), nas demais uma Unica célula arquesporial
diferencia-se em CMG (Tabela 3) (AHLSTRAND, 1979c; DAVIS, 1964; HARLING, 1951a;
HARLING, 1951b), assim como observado em S. luzulaefolia. Tal afirmacéo se deve ao fato
de que ndo foi observado em nenhum nucelo duas CMG, ou duplas de diades ou tétrades, ou,
ainda, dois ginofitos. Em D. brasiliense, quando presente um arquesporio bicelular, as duas
CA podem diferenciar-se em CMG, contudo ndo foram encontrados rudimentos seminais em
estadio posterior do desenvolvimento com duplas de diades binucleadas ou dois gindfitos.
Nucelo com arquesporio uni ou bicelular, e que diferencia duas CMG, foi relatado para
Erigeron uniflorus L. (HARLING, 1951b).

E comum em asteraceas com arquesporio multicelular, o aparecimento de varias CMG
qgue podem corresponder ao nimero de CA antes presentes (HARLING, 1950; HARLING,
1951a; HARLING, 1951b; MARTIN; SMITH, 1955). A quantidade de CMG varia, tanto
entre as espécies, como entre 0s rudimentos seminais da mesma espécie (HARLING, 1950;
HARLING, 1951a; HARLING, 1951b).

Estabelecer quando uma CA assume padrdes morfologicos diferenciados e passa a
funcionar como CMG, ndo é fécil, contudo Pozner (2001) conseguiu solucionar este
problema, pois estabelece que quando o meidcito potencial (célula arquesporial) atinge o final
da fase G2 da intérfase pré-meidtica passa a ser chamado de meidcito (célula-mée de
gindsporo). O referido autor levou em consideragdo o fato deste momento do
desenvolvimento ser o ponto de ndo reversdao da meiose, também chamado de ponto de
compromisso da meiose (ITO; TAKEGAMI, 1982; NINNEMANN; EPEL, 1973). Ressalta-
se, ainda, que Pozner (2001) relata a ndo possibilidade de identificar as fases do ciclo celular
no contexto dos estudos histoldgicos usuais, sendo possivel apenas identificar os meidcitos

maduros (CMG) ja em profase | ou em fase posterior da meiose I. Portanto, no presente
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trabalho, foram designados como CMG o0s meidcitos que se encontravam nas referidas fases.
Salienta-se que indiferente do tipo de rudimento seminal o crescimento celular da CMG é
marcante, quando comparada com a CA. Segundo RAGHAVAN (1997), a expansdo celular
ocorrida é produto da multiplicacdo de organelas que causam crescimento citoplasmatico,
havendo ainda um rearranjo das mesmas, de modo que a célula torna-se polarizada, similar ao
descrito em Zea mays L. (RUSSELL, 1979) e em Ginkgo biloba L. (STEWART; GIFFORD,
1967), onde grandes quantidades de reticulo endoplasméatico e poucos plastidios e
mitocondrias foram encontrados na metade micropilar da CMG e a metade calazal
apresentava distribuicdo contréria de organelas, ou seja, grandes quantidades de plastideos e
mitocdndrias e pouca quantidade de reticulo endoplasmatico.

A literatura demonstra que todas as CMG podem sofrer meiose, bem como somente
algumas, ou uma Unica, onde as demais CMG degeneram (HARLING, 1950;
MAHESHWARI, 1950; HARLING, 1951a; HARLING, 1951b; MARTIN; SMITH, 1955).
Ressalta-se ainda que em Chrysanthemum leucanthemum L. (MARTIN; SMITH, 1955) a
meiose é heterocrbnica e que ao final deste evento as CMG com desenvolvimento mais rapido
originam esporos e as demais sofrem processo de morte celular. Nesta espéecie mais de um
esporo pode tornar-se funcional, contudo apenas um avanga nos estadios de desenvolvimento
e origina um ginofito (MARTIN; SMITH, 1955). Nas demais espécies de Asteraceae com
arquespdrio mdaltiplo, independentemente do estadio em que a morte celular ocorre, um Unico
esporo torna-se funcional e forma o ginofito (HARLING, 1950; HARLING, 1951a;
HARLING, 1951b).

A meiose | é desigual nas duas espécies estudadas, sendo assim, o ginésporo proximal
da diade é sempre maior. A meiose Il de S. luzulaefolia também é desigual, sendo o gindsporo
calazal relativamente maior. Tal caracteristica é relevante, jA que o gindsporo de maior
volume é o que ira germinar e originara um ginofito. A meiose | em Sonchus asper (L.) Hill e
Sonchus arvensis L. usualmente forma duas células iguais, contudo algumas diades
apresentaram gindsporo calazal maior (KAUL; DATHAN; SINGH, 1975). Segundo Herr
(1984) o tamanho relativo dos gindsporos € uma caracteristica importante taxonomicamente.

A estrutura em clava da regido proximal do gindsporo calazal de D. brasiliense é
resultado do crescimento da CA entre trés células nucelares, esta regido € comum a parede
celular das trés celulas, sendo assim, tal morfologia é apenas acentuada com o crescimento da
CMG. Salienta-se que o pareamento dos nucleos do gindsporo calazal da diade de ginésporos
é possivel devido a estrutura em clava, além da meiose desigual, pelo maior volume que estas

proporcionam no sentido axial. Como o eixo axial do gindsporo calazal € menor o espaco para
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os dois nucleos é maior no sentido radial, portanto estes se apresentam alinhados.
Chrysanthemum anethifolium Brouss. Ex WILLD., C. foeniculaceum (Willd.) Seud, C.
jacobaeifolium (Sch. Bip.) Christ, C. webbii Masf. e C. rubellum Sealy (HARLING, 1951a) e
Erigeron frigidus Boiss e E. glabellus Nutt. (HARLING, 1951b) também apresentam diades
de gindsporos binucleados, contudo os nucleos do gindsporo micropilar e os ndcleos do
ginosporo calazal apresentam-se pareados (HARLING, 1951a; HARLING, 1951b). Os
nucleos dos gindsporos de uma das diades binucleadas de C. frutescens L. sdo pareados e na
outra diade sdo quase alinhados (HARLING, 1951a). Aster salguginosus Richards, apresenta
trés gindsporos, sendo o calazal e o mediano uninucleados e o micropilar binucleado, com
arranjo dos nucleos pareados (HARLING, 1951b). Cabe salientar que em todas as espécies
descritas acima a meiose | origina dois gindsporos de igual tamanho (HARLING, 1951a;
HARLING, 1951b), diferente de D. brasiliense.

A divisdo meiotica transversal e citocinética da CMG de S. luzulaefolia forma uma
tétrade linear de gindsporos, tipica de Asteraceae (PULLAIAH, 1984; JOHRI,;
AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992) (Tabela 3). Tétrades pareadas também foram
observadas em alguns esporangios de S. luzulaefolia, devido a divisdo meiotica obliqua em
ambos os gindsporos da diade. Pullaiah (1978a, 1979) nomeia tal tétrade como isobilateral,
contudo Maheshwari, (1950) ndo utiliza um termo para identificar as tétrades com gindsporos
centrais localizados lado a lado, assim como Rajan (1974) quando relatou a presenca deste
tipo de tétrade de gindsporos em Spillanthes acmila Murr., sendo assim para facilitar
nomeamos tal estrutura como tétrade pareada, em referéncia aos gindsporos centrais que
encontram-se lado a lado. A presenca usual de tétrades lineares, com relatos da presenca de
tétrades pareadas também foi observada em Tithonia rotundifolia Blake (PULLAIAH, 1978a)
e Vicoa auriculata Cass (PULLAIAH, 1979), ja a presenca eventual de tétrades em forma de
“T”, na familia, foi descrita para espécies de Asteroideae somente como demonstrado na
tabela 3, além de Chrysocoma coma-aurea L. (HARLING, 1951b). Cabe ressaltar também
que Sonchus ambiguus (Biv.) DC. apresenta tétrades em forma de “T” e outras em forma de
“1” e que em S. gibbosus (Guss.) DC foram observadas tétrades decussadas (GRAMUGLIO

et al., 1983), sendo que ambas as espécies também estdo inseridas na subfamilia Asteroideae.
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5.4 Formacao e estrutura do tegumento

Dasyphyllum brasiliense e Schlechtendalia luzulaefolia apresentam um Unico
tegumento, atributo usual para Asteraceae, bem como para Sympetalae (MAHESHWARI,
1950; BOUMAN, 1994; JUDD et al., 2009; ENDRESS, 2011). O tegumento é assimétrico,
caracteristica inédita para a familia. Os rudimentos seminais que apresentam o tegumento
externo assimétrico, sendo denominados, portanto, semi-anelares, sdo comuns em taxons
considerados primitivos como em Nymphaeales (YAMADA,; IMAICHI; KATO, 2001). Cabe
salientar que possivelmente esta caracteristica ndo tenha sido descrita para outra espécie da
familia devido a auséncia de trabalhos que abordem o desenvolvimento do tegumento, desde a
sua origem, pois na maturidade do rudimento seminal a projecao do funiculo na regido entre o
ginofito e o obturador lembra um lobo tegumentar. Em Helianthus annuus foi descrito um
tegumento envolvendo todo o ginofito, bem como formando todo o canal micropilar (YAN;
YANG; JENSEN, 1991), nas demais espécies estudadas do ponto de vista embriologico
(tabela 3, 4) o lobo ventral do tegumento ndo é descrito, mas aborda-se o endotélio sempre
como oriundo apenas da epiderme interna do tegumento.

Segundo Bouman (1984), existem trés modos para a formacdo de um Unico
tegumento. O mais simples seria a supressdo do desenvolvimento de um dos tegumentos
(interno ou externo), o segundo modo seria a fusdo dos primdérdios tegumentares, que
acontece quando a formacéo dos dois tegumentos inicia ao mesmo tempo, e no terceiro modo,
denominado ‘integumentary shifting’, que ocorre em rudimentos seminais com tegumento
interno dérmico e tegumento externo subdérmico. O primeiro e 0 segundo caminhos para a
unitegmia correspondem as duas diferentes formas de desenvolvimento descritas por Endress
(2011) que resultam em rudimentos seminais unitegumentados.

Para alguns autores a quantidade de tegumentos indica a posi¢do evolutiva de uma
familia, onde a unitegmia esta associada a familias simpétalas e a bitegmia as dicotiledéneas
polipétalas (JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992). Ressalta-se que Endress
(2011) correlaciona a condigdo unitégmica filogeneticamente, onde em angiospermas basais a
unitegmia seria resultado da reducdo ou perda de um dos tegumentos, provavelmente o
externo (IGERSHEIM; ENDRESS, 1998) e em angiospermas derivadas, como as asterideas e
algumas outras eudicotiledéneas, o uUnico tegumento seria resultado de uma estrutura
evolutivamente complexa em que ambos 0s tegumentos participam, embora ndo possam ser
distinguiveis morfologicamente (ENDRESS, 2011).
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Seguindo as rotas descritas por Bouman (1994), para unitegmia, o tegumento de
ambas as espécies estudadas enquadram-se no segundo caminho. Cabe salientar que o autor
relata que o tegumento apresenta-se massivo, caracteristica comum ao tegumento de S.
luzulaefolia e D. brasiliense, quando originado por meio de fusdo de dois tegumentos. Neste
contexto podemos classificar também ambos os tegumentos como multiplicativos, pois eles
aumentam em tamanho durante o desenvolvimento do rudimento seminal (CORNER, 1976).

A fusdo dos dois tegumentos explicaria 0 motivo de rudimentos seminais anatropos
apresentarem apenas um tegumento, pois como defendido por Endress (2011) a curvatura do
rudimento seminal e a bitegmia estdo funcionalmente ligados, sendo o tegumento externo o
responsavel pela curvatura.

Cabe salientar que a direcdo de crescimento do tegumento em D. brasiliense e S.
luzulaefolia estd assiciada com o reduzido espaco locular que orienta o crescimento e

morfologia final do rudimento seminal.

5.5 Estrutura do nucelo

Endress (2011) relata que o melhor estadio para a determinagéo da estrutura do nucelo
é a préfase da meiose da CMG, ja que os tecidos nucelares ainda estdo preservados, sendo
assim, a estrutura nucelar, no presente estudo foi caracterizada neste periodo. Observou-se
que, nas duas espécies, a CMG localiza-se subdermicamente, deste modo o rudimento seminal
de ambas as espécies pode ser classificado como tenuinucelado (MAHESHWARI, 1950;
JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992). Em ambas as espécies 0 nucelo pode ser
caracterizado como tenuinucelado incompleto (ENDRESS, 2011), apesar de o nucelo de S.
luzulaefolia ser relativamente menor ao nucelo de D. brasiliense. A literatura cita o rudimento
seminal de Asteraceae como tenuinucelado apenas (JOHRI; AMBEGAOKAR,;
SRIVASTAVA, 1992), contudo sugere-se uma nova avaliacdo do espessamento nucelar, nas

espécies da familia, para classifica-lo conforme Endress (2011).
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5.6 Determinacéo do ginosporo funcional

Os fatores que determinam a escolha do gindsporo funcional ainda ndo sdo bem
conhecidos (BHOJWANI; SOH, 2001), mas acredita-se que dentre os provaveis fatores a
presenca da calose seja importante na determinacdo dos gindsporos abortivos
(RODKIEWICZ, 1970), o rompimento das conexdes citoplasméaticas de um ginosporo
abortivo com o outro, bem como com as células nucelares (RUSSELL, 1979) e polarizacdo
citoplasmatica, mais pronunciada em espécies monosporicas e bispdricas, onde existem
produtos mitoticos abortivos (BHOJWANI; SOH, 2001), lembrando que tal polarizacéo
ocorre na CMG, posteriormente esta sofre meiose e como consequéncia o conteldo
citoplasmatico dos gindsporos é distribuido de forma desigual. Em Zea mays L. (RUSSELL,
1979) e em Ginkgo biloba L. (STEWART; GIFFORD, 1967) os gindsporos abortivos
apresentam uma grande quantidade de reticulo endoplasméatico e o gindsporo funcional
grandes quantidades de plastideos e mitocondrias.

O ginosporo calazal é o funcional na maioria das asteraceas (Tabela 3) (PULLAIAH,
1984), embora em Crepis bithynica por vezes o calazal e o micropilar tornam-se funcionais
(YURUKOVA-GRANCHAROVA; DIMITROVA; VLADIMIROV, 2006). Em Senecio
ambiguus (GRAMUGLIO, 1981), Spilanthes acmilla (RAJAN, 1974) e Galinsoga parviflora
(PULLAIAH, 1981) o ginosporo funcional é variavel, em Chrysanthemum leucanthemum as
vezes € 0 ginosporo subcalazal (MARTIN; SETHI, 1955), Opisthopappus taihangensis é o
micropilar (LI et al., 2009), Solidago graminifolia var. Nuttalli é o calazal ou o subcalazal
(SMITH; JOHNSOM, 1980) e em Tagetes patula o gindsporo funcional é calazal ou o calazal
e 0 micropilar (VENKATESWARLU; MAHESHWARI, 1955).

5.7 Ginogametogénese

Segundo Pullaiah (1984), Asteraceae é a familia mais interessante, do ponto de vista
embriologico, pois sete tipos diferentes de desenvolvimento do gindfito foram descritos para a
mesma. Apesar de a maioria apresentar um ginéfito monospérico do tipo Polygonum, os
gindfitos de origem bispdrica do tipo Allium e Endymion e os tetraspdricos Fritillaria, Adoxa
e Peperonia também ja foram descritos na familia (PULLAIAH, 1984) (Tabela 4).
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Os tipos monosporico, bisporico e tetraspérico de origem do ginofito séo diferenciados
pelo nimero de nucleos presentes no gindsporo funcional, sendo respectivamente, um, dois e
quatro (MAHESHWARI, 1950).

S. luzulaefolia possui ginéfito de origem monospérica do tipo Polygonum. H& dois
tipos de ginofitos de origem monospdrica, 0 8-nucleado e o 4-nucleado, sendo o primeiro 0
mais comum nas angiospermas, conhecido como Polygonum e originado ap6s trés ciclos
mitoticos que geram 8 nudcleos (MAHESHWARI, 1950). Cabe salientar que os nucleos
calazais formam trés antipodas, os micropilares a oosfera e as sinérgides e o0s centrais a célula
média (MAHESHWARI, 1950).

O tipo Allium foi observado no presente estudo para D. brasiliense, bem como para
outras espécies de Asteraceae como Ammobium alatum R.Br. (DAVIS, 1962b),
Chrysanthemum spp. (HARLING, 1951a) e Erigerum spp. (HARLING, 1951b). Quando,
ap6s meiose, dois gindsporos binucleados sdo formados e o calazal torna-se funcional,
sofrendo dois ciclos mitéticos e dando origem a um gindfito 8-nucleado um ginofito de
origem bisporica do tipo Allium é formado (MAHESHWARI, 1950). Neste tipo de
desenvolvimento o gin6fito maduro possui a mesma organizagdo do tipo Polygonum
(MAHESHWARI, 1950).

Segundo a filogenia de Urtubey e Stuessy (2001) para Barnadesioideae, que abrange
tanto dados moleculares como morfologicos florais, Dasyphyllum possui posicdo derivada na
subfamilia, sendo assim a presenca de um gindéfito do tipo Allium em D. brasiliense, assim
como nas demais espécies citadas, poderia ser mais um caractere que corrobora com tal
resultado. Cabe salientar que o gindfito bispérico é considerado derivado em relacéo ao tipo
monosporico (CRONQUIST, 1988).

Nas espécies do presente estudo a degeneracdo da epiderme nucelar ocorre
durante o estadio de gindsporo funcional e inicio da gametogénese, sendo influenciada pela
vacuolacdo tipica da célula reprodutiva durante este momento. Pullaiah (1984) descreve o
mesmo como caracteristico de Asteraceae e acrescenta que o apice micropilar do ginésporo
libera enzimas que quebram a lamela média existente entre o gindsporo e a epiderme nucelar.
O rompimento da epiderme nucelar ocorre pelo momento do primeiro ciclo mitético do
ginofito e ocorre primeiramente na regido micropilar, sendo observada uma progressiva
degeneracdo da epiderme nucelar em dire¢do ao apice calazal (PULLAIAH, 1984). Em D.
brasiliense no estadio binucleado a epiderme nucelar apresenta-se rompida e em S.

luzulaefolia este estadio ndo foi observado, mas a epiderme nucelar ja apresentava-se rompida
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Tabela 4 — Padrdo de desenvolvimento do ginofito e algumas caracteristicas do gin6fito maduro em Asteraceae.

N° de Arranjo

Padréo de . . Forma
- : células/ das Célula Forma das A
Espécie desenvolvimento AF . . - a S Referéncias
e nacleos antipodas média sinérgides
do gindfito . . . oosfera
antipodais  /nucleos
BARNADESIOIDEAE
BARNADESIEAE
Biso. do tino funil/apice
Dasyphyllum brasiliense Xilium P + 3/1 Horizontal ns pera  arredondado Presente estudo
*
Schlechtendalia luzulaefolia Monosp. do tipo - 3/1 1 ns pera fuml/aplcE Presente estudo
Polygonum achatado
PERTYOIDEAE
PERTYEAE
Ainsliaea aptera Monosp. do tipo 0 3.1 0 n n hico Kapil: Sethi, 1962
Polygonum
CICHORIOIDEAE
CICHORIEAE
. I Monosp. do tipo Chehregani;Mohsenzad
Cichorium intybus Polygonum n 3/1 n ns n n e: Ghanad, 2011
. . . Monosp. do tipo Similar ao Pullaiah; Lakshmi,
Cicerbita alpina Polygonum n 3/1 AP ns n gancho 1984
Gundelia tournefortii Monosp. do tipo 3/1 v n n n Ahlstrand, 1979c

Polygonum

Continua

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o
interior do canal micropilar. **: antes da degeneracdo das antipodas. -: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bispdrico. Monosp.:
monosparico. n: ndo mencionado. np: nlcleo polar. ns: ndcleo secundario. v: variavel.
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~ N° de Arranjo
Padréo de . . Forma Forma
- . celulas/ das Célula A
Espécie desenvolvimento AF ., : 1 da das Referéncias
e nacleos antipodas média P
do gindfito . . ., oosfera sinérgides
antipodais  /nucleos
CICHORIOIDEAE
CICHORIEAE
Hieracium caespitosum WUl EEHE ESTE
(subgénero brev? ilum) Monosp. + 3/1 “T” ns pera pera Robeva-Davidova;

g P Vladimirov, 2006
Hieracium transylvanicum Yurukova-Grancharova,
(subgénero Hiergcium) Monosp. + 3/1 “T” ns pera pera Robeva-Davidova;

g Vladimirov, 2006
Lactuca sativa Monosp. do tipo 0 31 L[near/ ns 0 n Jones, 1927

Polygonum clpula
Launaea nudicaulis Monosp. do tipo + 3/1 Trla}ngular ns 0 gancho Chikkannaiah; Hiremath,
Polygonum /linear 1982
: Monosp. do tipo Linear/ SIleleas Yurukova-Grancharova,
Leontodon autumnalis n 3/1 o ns pera a
Polygonum T - 2004
piriformes
Prenanthes brunoniana Monosp. do tipo n 3/n n ns n n* Sood; Thakur, 1984
Polygonum
ARCTOTIDEAE
Platycarpha carlinoides Monosp. do tipo 3/1 n n n n* Ahlstrand, 1979c

Continuacao

Polygonum

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o
interior do canal micropilar. **: antes da degeneracdo das antipodas. -: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bisporico. Monosp.:
monosparico. n: ndo mencionado. np: ntcleo polar. ns: ndcleo secundario. v: variavel.
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Tabela 4 — Padrdo de desenvolvimento do ginofito e algumas caracteristicas do gin6fito maduro em Asteraceae.

N° de Arranjo

Padréo de . . Forma
Espécie desenvolvimento  AF ce] ullas/ glas d Ce,lg_la da Fo r,ma'ddas Referéncias
do gindfito nlcleos antlpo as  media . . sinergides
antipodais  /nucleos
ASTEROIDEAE
SENECIONEAE
. . Monosp. do tipo ooy e Pera/ Yurukova-Grancharova;

SlE gl linilee: Polygonum * e Wy s pera cilindrica  Dimitrova, 2006

Crepis capillaris Monosp. do tipo % n n n Frasco Frasco* Kuroiwa, 1989
Polygonum

- Monosp. do tipo Prakasa-Rao; Sundari,

Emilia flammea Polygonum n 3/1 n ns n n Narayana, 1979

Emilia sonchifolia Monosp. do tipo n 3-4/1-n “1” ns n pera Pullaiah, 1983
Polygonum

Gynura nitida Tetra§|c_>. do_tlpo n 2-3/1-n “T” ns n gancho Pullaiah, 1983
Fritillaria

Notonia grandiflora Manosp. do tipo n 2-3/1-n “T” ns n gancho Pullaiah, 1983
Polygonum

Senecio ambiguus NITled), 6O HZe + 12/n n ns n n Gramuglio, 1981
Polygonum

Senecio gibbosus Monosp. do tipo - 6/n n ns n n Gramuglio, 1981
Polygonum

Senecio tenuifolius NITled), 6O HZe 3/1 linear ns n gancho Lakshmi; Pullaiah, 1987
Polygonum

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o
interior do canal micropilar. **; antes da degeneracdo das antipodas. -: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bispdrico. Monosp.:
monosporico. n: ndo mencionado. np: nucleo polar. ns: ndcleo secundario. v: varidvel.
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N° de

Arranjo

Padrdo de células/ das Célul Forma Forma das
Espécie desenvolvimento AF . ; a da P Referéncias
e nacleos antipodas g sinérgides
do gindfito . . . media oosfera
antipodais  /nucleos
ASTEROIDEAE
CALENDULEAE
Calendula officinalis MR, COUIE + 3/1 n ns n n* Ao, 2007
Polygonum
GNAPHALIEAE
Anaphalis busna MIETIEEELE0 M58 n 3/1 n ns n pera Pullaiah, 1979
Polygonum
ANTHEMIDEAE
Ul Mg, eoilge n 2/n n n n n* Martin; Smith, 1955
leucanthemum Polygonum
Chrysanthemum multicaule Monosp. n 3/n n ns n n Deng et al., 2010
Chrysanthemum viscosum Tetra[s)[;ij(:;) tipo n n/n n n n n Battaglia, 1951
Cotula australis Monosp. do tipo n 2-3/1-4 linear ns n * Davis, 1961
Polygonum
Opisthopappus taihangensis Monosp. n 0/0 - ns n n Li et al., 2009
ASTEREAE
Aster novae-Angliae METEEE SO n 3-13/1-20 n ns ESTE n Chamberlain, 1895
Polygonum a/pera
Brachycome ciliaris - n 2/1-2 n ns n triangulares  Davis, 1964
Conyza stricta Monosp. n 3-nlv v np n n Sharma; Murty, 1978

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o

interior do canal micropilar. **: antes da degeneracdo das antipodas.
monosporico. n: ndo mencionado. np: nucleo polar. ns: ndcleo secundario. v: variavel.

-: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bispdrico. Monosp.:
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N° de

Arranjo

Padréo de . . Forma
- : celulas/ das Célula Forma das A
Espécie desenvolvimento AF . ; - S Referéncias
e nacleos antipodas média sinérgides
do gindfito . . . oosfera
antipodais  /nucleos

ASTEROIDEAE

ASTEREAE

Felicia bergeriana Monosp. n 3iv % np n n Sharma; Murty, 1978

Erigeron bonariensis Monosp. n 3-n/v % np n n Sharma; Murty, 1978

Grindelia arizonica Monosp. do tipe n 2/1-2 n ns n n Howe, 1975
Polygonum

Grindelia lanceolata Manosp. do tipo n 2/1-2 n ns n n Howe, 1975
Polygonum

Grindelia stricta Monosp. do tipe n 2-3/1-2 n ns n n Howe, 1975
Polygonum

Prionopsis ciliata Monosp. do tipo n 2/1-2 n ns n n Howe, 1975
Polygonum

Sellle G EEEREEES YR Tetrasporico n 0/5 1+2+2 n n n Smith; Johnson, 1980

canadenses

’S\I%It'&?ﬁ? graminifolia var. Monosp. n 0/6 2+4+42 n n n Smith; Johnson, 1980

Xantisma texanum Monosp. do tipo . 3/1 0 ns 0 n Berger; Feeley; Witkus,
Polygonum 1956

INULEAE

Blumea malabarica METEEE SO 3/1 S LEr & ns n gancho Pullaiah, 1979
Polygonum AP

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o
interior do canal micropilar. **: antes da degeneracdo das antipodas. -: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bispdrico. Monosp.:
monosporico. n: ndo mencionado. np: nucleo polar. ns: nGcleo secundario. v: variavel.
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Ne° de

Arranjo

Padrdo de células/ das Célula Forma Forma das
Espécie desenvolvimento AF ; . 1 da o Referéncias
e nacleos antipodas média sinérgides
do ginofito . . . oosfera
antipodais  /nucleos
ASTEROIDEAE
INULEAE
Blumea membranécea MRS, COTD 3-8/1 T ns n pera Pullaiah, 1979
Polygonum bisseriado
i . Alongada/
Hellchrysu_m rupestre var. Monosp. do tipo N 3/1 T ns pera Apice: Villari, 1987
messerii Pignatti Polygonum
gancho
~gEEEsa el AT CDEE n 5-6/n n n n Pera Pullaiah, 1981
Polygonum
Monosp. do tipo Similar ao .
Laggera pterodonta Polygonum n 3/1 AP/ linear ns n pera Pullaiah, 1979
Vicoa auriculata Monosp. do tipo 0 31 Similar ao ns 0 Peralbico  Pullaiah, 1979
Polygonum AP
Alianca Heliantheae
HELENIEAE
. . Tetrasp. do tipo Venkateswarlu,
Gaillardia picta Fritillaria : 81 n ns n pera Maheswari Devi, 1955
COREOPSIDEAE
Bidens pilosa Monosp. do tipo n 2-3/1-6 n n n n Maheswari Devi, 1963
Polygonum
Coreopsis tinctoria n n n n n n Maheswari Devi, 1963
Cosmos sulphureus Monosp. n n n n n n Maheswari Devi, 1963

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o
interior do canal micropilar. **: antes da degeneracdo das antipodas. -: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bisporico. Monosp.:
monosparico. n: ndo mencionado. np: ntcleo polar. ns: ndcleo secundario. v: variavel.
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Tabela 4 — Padrdo de desenvolvimento do ginofito e algumas caracteristicas do ginofito maduro em Asteraceae.

N° de Arranjo

Padréo de células/ das Célula Forma Forma
Espécie desenvolvimento AF . ) . da das Referéncias
e nacleos antipodas media P
do gindfito . . . oosfera sinérgides
antipodais  /nucleos
ASTEROIDEAE
Alianca Heliantheae
TAGETEAE
. . Monosp. do tipo Venkateswarlu,
Flaveria australasica Polygonum 2-3/1-2 n n n n Maheswari Devi. 1955
Monosp. do tipo . Venkateswarlu,
Tagetes patula Polygonum 2-3/1-6 linear ns n n Vi (B 15
HELIANTHEAE
Ambrosia artemissifolia NIileEa, GO E 3lv linear ns pera Cunha*  Chenetal., 2013
Polygonum
Ambrosia trifida Monosp. do tipo 3/v linear ns pera Cunha*  Chenetal., 2013
Polygonum
Blainvillea rhomboidea Monosp. 2-4fv linear ns n n Rajan, 1971
Eclipta erecta Monosp. do tipo 3/n linear np n n Bhargava, 1934
Polygonum
Helianthus annuus Monosp. 2-4/n n n n n Maheswari Devi, 1963
Spilanthes acmilla Monosp. do tipo 2-3/n 0 0 0 0 Rajan, 1974
Polygonum
Tithonia rotundifolia NITled, 6O HZe n n ns n gancho  Pullaiah, 1978
Polygonum
Xanthium strumarium Monosp. 3/1 n n n n Maheswari Devi, 1963

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o

interior do canal micropilar. **; antes da degeneracdo das antipodas.
monosporico. n: ndo mencionado. np: nidcleo polar. ns: ndcleo secundario. v: variavel.

-: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bispérico. Monosp.:
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- -

Padréo de N de Arranjo Celul Forma Forma
- : células/ das A
Espécie desenvolvimento AF ., . a da das Referéncias
e nacleos antipodas g P
do gindfito . . . meédia oosfera sinérgides
antipodais  /nucleos

ASTEROIDEAE

Alianca Heliantheae

HELIANTHEAE

Zinnia angustifélia Monosp. do tipo 0 3 0 0 0 0 Pullaiah. 1981
Polygonum

Zinnia pauciflora Monosporico n n n n n n Maheswari Devi, 1963

MILLERIEAE

Galinsoga parviflora Monosp. do tipo 0 0 0 0 0 n Pullaiah. 1981

Polygonum

Conclusao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). *: sinérgide estende-se para o
interior do canal micropilar. **: antes da degeneracdo das antipodas. -: ausente. +: presente. AF: aparelho fibrilar. AP: aparelho oosférico. Bisp.: bispdrico. Monosp.:

monosporico. n: ndo mencionado. np: nicleo polar. ns: ndcleo secundario. v: varidvel.
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na condi¢do trinucleada do ginéfito. Em D. brasiliense e em S. luzulaefolia a degeneragdo da
epiderme nucelar também ocorre primeiramente na regido micropilar e segue em diregdo a
calaza. A degeneracdo progressiva da epiderme nucelar e a presenca da epiderme nucelar na
regido calazal em estadios posteriores ao rompimento ndo foi descrita para nenhuma outra
espécie da familia, tal caracteristica pode vir a ser uma caracteristica diagnostica de
Barnadesioideae.

A dindmica da vacuolacdo durante os processos reprodutivos de S. luzulaefolia e de D.
brasiliense é de grande importancia para a manutencao de tais processos, ja que é responsavel
pela polarizacéo inicial do gindfito, sendo os nucleos do ginofito binucleado deslocados para
os polos, bem como é responsdvel por separar 0s nucleos, presentes no mesmo polo do

gindfito, sendo uma preparagdo para o proximo ciclo mitético, ou para a celularizagéo.

5.7.1 Celularizagdo e maturacao celular

A formacédo de parede celular comega imediatamente ap6s o final da mitose em um
gindfito octonucleado (BHOJWANI; SOH, 2001). Sendo a celularizacdo dependente da
relacdo entre a taxa de divisdo nuclear e a acumulagdo de citoplasma no cendcito
(BATYGINA, 2002). Durante o desenvolvimento um grande vacuolo é formado no centro do
gindfito separando o citoplasma dessa estrutura, sendo assim sitios com diferentes influéncias
sdo formados e, consequentemente, ao final do processo reprodutivo diferentes tipos celulares
séo formados (BATYGINA, 2002).

Poucos trabalhos sdo encontrados sobre a celularizacdo, o que indica a rapidez deste
processo (BHOJWANI; SOH, 2001).

Geralmente, ocorre formacdo simultanea de parede entre nicleos irméos e nao-irmaos,
ou seja, a celularizagdo é simultanea entre os polos, mas em alguns casos um dos p6los pode
apresentar-se celularizado e o outro ndo (BHOJWANI; SOH, 2001). Tais variacGes sdo
observadas entre as espécies do presente estudo, ja que em S. luzulaefolia as antipodas
celularizam antes do aparelho oosférico e em D. brasiliense esse processo ocorre a0 mesmo
tempo entre os polos. Em muitas espécies de Asteraceae o aparelho oosférico e as antipodas
organizam-se ao mesmo tempo (PULLAIAH, 1984), mas ha exemplos de espécies onde esse

processo ocorre primeiro nas antipodas (PULLAIAH, 1979).
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Segundo Bhojwani e Soh (2001) a diferenciagdo de parede celular no apice micropilar
das sinérgides que formam o aparelho fibrilar ocorre tarde na diferenciagdo como observado

para S. luzulaefolia e D. brasiliense.

5.7.2 Antipodas

As antipodas sdo o grupo de células presentes na porcdo calazal do ginofito
(BATYGINA, 2002), caracteristicas dos ginofitos do tipo Polygonum, Allium e Adoxa.

As antipodas podem variar em namero, nivel de ploidia, tamanho e longevidade
(JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992; BATYGINA, 2002). Willemse e Van
Went (1984) citam ainda que em contraste com a comum haploidia das células do aparelho
oosférico, nas antipodas o nivel de ploidia varia muito entre os tipos de gindfito. Tais
diferencas morfologicas e estruturais sdo usuais em Asteraceae, adicionando-se a elas a
variacdo das antipodas presentes na familia (PULLAIAH, 1984) (Tabela 4), principalmente,
em Senecioneae, Astereae e Heliantheae (Tabela 4).

Com relacdo a variagdo do nimero de celulas e numero de nucleos, muito se deve a
multiplicagdo secundéria das antipodas que é recorrente em Asteraceae. Quando a citocinese
ndo ocorre a antipoda torna-se um cendcito e quando ocorre mais do que trés células podem
ser observadas (DAVIS, 1964; SMITH; JOHNSON, 1980). A multiplicacdo secundaria
também é caracteristica de Poaceae (BATYGINA, 2002). Nesse contexto Pullaiah (1984) cita
que os casos de mudanca de nimero de células e nicleos em Asteraceae podem ocorrer por
quatro raz@es: (1) o nimero permanece constante, mas a ploidia varia devido divisdo e fusdo
nuclear, (2) namero de células antipodais aumenta devido a divisGes nucleares seguidas por
formacao de placa celular, (3) os tipos acima ocorrem juntos e trés ou mais células com um ou
mais nucleos sdo formados e (4) o numero de células antipodais permanece constante, mas as
células tornam-se haustoriais.

Na maioria das Asteraceae, assim como na maioria das angiospermas, trés células
antipodais estdo presentes, sendo elas uninucleadas e organizadas em arranjo linear ou em
forma de “T” (Tabela 4) (BATYGINA, 2002; PULLAIAH, 1984). PULLAIAH (1984)
descreve como comuns para os ginéfitos dos tipos Polygonum e Allium das asteraceas a
presenca de duas ou trés antipodas, sendo que quando duas, uma ¢é binucleada.

Schlechtendalia luzulaefolia e D. brasiliense possuem, respectivamente, desenvolvimento do
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tipo Polygonum e Allium e ambos possuem trés antipodas uninucleadas, diferindo em relagdo
ao arranjo das antipodas. Com relacdo as espécies listadas na tabela 4, 12 delas apresentam
arranjo em “T”, Leontodon autumnalis (Lactuceae), trés espécies de Hieracium
(Cichorioideae), Sonchus asper e S. arvensis (Cichorioideae), Helichrysum rupestre var.
messerii Pignatti (Inuleae), Emilia sonchifolia, Notonia grandiflora e Gynura nitida
(Senecione), além de Macraea laricifolia (Heliantheae) que ocasionalmente possui arranjo
das antipodas em forma de “T” e Crepis bithynica, (Senecioneae) que além do arranjo em “T”
também pode apresentar o0 arranjo linear. Arranjo em forma de “1” ¢ descrito nos trabalhos
como arranjo das antipodas semelhante ao aparelho oosférico (Tabela 4) que foi observado
para Blumea malabarica (Astereae), Laggenera pterodonta, Rudbeckia bicolor (Inuleae),
Viscoa auriculata e Cicerbita alpina.

As trés antipodas de D. brasiliense lembram a morfologia esperada para a célula
oosférica, principalmente quando se observa a antipoda do extremo calazal, onde o nucleo
encontra-se voltado para o centro do ginofito. Blumea malabarica, L. pterodonta, R. bicolor,
V. auriculata e C. alpina apresentam uma das antipodas (geralmente a micropilar)
morfologicamente similar com a oosfera (PULLAIAH, 1979; MAHESHWARI;
SRINIVASAN, 1944; PULLAIAH; LAKSHMI, 1984).

Com relacdo a longevidade, Greyson e McDaniel (1994) relatam que normalmente as
células antipodais sdo persistentes, mas Batygina (2002) descreve antipodas efémeras como
sendo usuais nas angiospermas também, onde a degeneracdo ocorre durante a preparacao para
a fecundacdo ou logo apo6s a fecundagdo. Willemse e Van Went (1984) citam ainda que em
muitos taxons de dicotileddneas as antipodas degeneram antes ou durante a maturacdo do
gindfito. Em S. luzulaefolia e em D. brasiliense as antipodas degeneram antes da fecundacéo,
provavelmente, o nivel de organizacdo observado em outras espécies ndo chega a se
manifestar em S. luzulaefolia nem mesmo chega a ocorrer. Apenas em Calendula officinalis
um gindéfito maduro com antipodas ausentes, devido degeneracao, foi relatado (AO, 2007),
em Platycarpha carlinoides a degeneracdo foi observada logo ap6s a fecundacdo
(AHLSTRAND, 1979¢).

Devido & degeneracdo das antipodas ser tipico as espécies do presente estudo, poucos
gindfitos foram encontrados com estas células ainda presentes e, por este motivo, nao foi
possivel realizar todos os testes necessarios para avaliar a constituicdo da parede celular das
antipodas. Em D. brasiliense a confirmacdo de uma parede celular péctica, com
polissacarideos totais e proteinas foi observada, sendo que as paredes apresentaram-se

completas e envolvendo totalmente as células. A parede celular que separa as antipodas de
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Zea mays é incompleta, bem como na regido calazal ndo se forma parede (DIBOLL;
LARSON, 1966), contudo Batygina (2002) descreve a formacdo de uma parede celular
completa entre as antipodas e entre antipodas e gindfito.

A funcdo das antipodas seria de transferéncia de nutrientes, onde serviriam de
caminho para entrada de metabdlitos do espordéfito para a célula média justificado pela
presenca de interrupcGes, ou campos primarios de pontuacdo e a presenca de antipodas
haustoriais em alguns taxons, além de que estas células sdo ricas em organelas, como
plastideos, mitocéndrias, ribossomos e reticulo endoplasmatico, indicando sua alta atividade
(BATYGINA, 2002; WILLEMSE; VAN WENT, 1984). Provavelmente, a degeneracdo das
antipodas, anterior a fecundagdo, nas especies estudadas seja consequéncia da perda da
necessidade de transferéncia de nutrientes para o gindfito, ja que este encontra-se pronto para
a fecundacdo. No caso de S. luzulaefolia a degeneracdo de antipodas pode estar associada ao

desenvolvimento de paredes labirinticas pela célula média.

5.7.3 Ginéfito maduro

Segundo Batygina (2002) o gindfito maduro € definido como um saco embrionario no
qual a diferenciacdo e especializacdo dos elementos exibem caracteristicas taxon-especificas,
bem como foram completadas, de modo que o ginofito esta pronto para a fecundacao.

Gindfito maduro fusiforme é caracteristico de Asteraceae (PULLAIAH, 1984).
Percebendo-se uma variagdo quanto ao grau de estreitamento da regido calazal dos ginofitos
(CHIKKANNAIAH, HIREMATH, 1982; PULLAIAH, 1978a; PULLAIAH, 1979;
PULLAIAH, 1983; PULLAIAH, LAKSHMI, 1984; VILLARI, 1987). Schlechtendalia
luzulaefolia possui gindfito fusiforme, onde seu &pice é estreito e alongado, tal estrutura é
similar ao gindfito de Eclipta erecta descrito como mais amplo na por¢do média e com &pice
calazal em forma de uma bolsa alongada, onde as antipodas sdo observadas (BHARGAVA,
1934). Emilia flammea (PRAKASA-RAO; SUNDARI; NARAYANA, 1979), Felicia
bergeriana, Conyza stricta, Erigeron bonariensis (SHARMA; MURTY, 1978) possuem
gindfito alongado, bem como o ginofito de Macraea laricifolia, descrito também como mais
ou menos fusiforme (ELIASSON, 1972).

As projecOes de parede observadas nas celulas do epitélio do canal micropilar e nas

células micropilares do endotélio de S. luzulaefolia se assemelha a descricdo parietal tipica de
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células de transferéncia (EVERT, 2006), a projecdo de parede tipo flange, em forma de
costela (estria) e em contato com a parede basal (EVERT, 2006). Tais projecdes sé&o
observadas geralmente em células do floema (EVERT, 2006) ndo sendo observado em

nenhum outro canal micropilar de rudimentos seminais estudados em Asteraceae.

5.7.4 Unidade Germinativa Feminina

As células do aparelho oosférico juntamente com a célula central formam a Unidade
Germinativa Feminina. Tal nome se deve ao fato de essas células serem o nimero minimo
necessario para que ocorra a atracdo e recepcdo do tubo polinico, descarga dos gametas
masculinos no ginofito, transporte dos gametas masculinos e a dupla fecundagédo
(BHOJWANI; SOH, 2001; HUANG; RUSSELL, 1992).

Dentre as adaptacGes observadas por Huang e Russel (1992) para o sucesso da dupla
fecundacdo a remocdo de impedimentos para 0 movimento das células espermaticas entre o
gametdfito feminino, se destaca a auséncia de parede celular na oosfera observada em S.
luzulaefolia e a proximidade do ndcleo secundério a oosfera, observado nas duas espécies

estudadas.

5.7.4.1 Célula média

A célula média ocupa a maior parte do ginéfito, onde pode ser observada desde as
antipodas até a regido micropilar onde, geralmente, circunda a maior parte do aparelho
oosférico (WILLENSE; VAN WENT, 1984). Esta célula € altamente vacuolada e apresenta
cordbes citoplasmaticos que conectam a regido perinuclear ao citoplasma periférico
(HUANG; RUSSELL, 1992). Tais caracteristicas citadas acima sd0 usuais para as
angiospermas e foram observadas nas espécies do presente estudo.

O ndmero e a disposicdo dos nucleos polares estdo relacionados com o tipo de
desenvolvimento do gindfito (BATYGINA, 2002), sendo que 0s tipos monosporico e
bispdrico apresentam normalmente dois nuacleos polares, como o0 observado para S.

luzulaefolia e D. brasiliense. Nestas espécies a fusdo dos nucleos polares ocorre antes da
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fecundacdo, contudo este momento € variavel entre as espécies, podendo ocorrer antes,
durante, ou logo apés a fecundagdo (WILLEMSE; VAN WENT, 1984; MAHESHWARI,
1950; BATYGINA, 2002). Outras Asteraceae, como Helianthus annus e Scila sibirica sdo
exemplos de padrdes de desenvolvimento monospdrico e bispdrico, respectivamente, onde a
fusdo é anterior a fecundacdo (NEWCOMB; STEEVES, 1971; BHANDARI; SCHDEVA,
1983).

A fusdo dos nucleos polares resulta na formagédo do ndcleo secundario. A morfologia
de tal ndcleo, observada nas espécies do presente estudo, assemelha-se ao usual para as
angiospermas, ou seja, 0 nucleo secundario apresenta-se volumoso e denso e o nucléolo
apresenta vacuolo nucleolar, além de ser intensamente corado (WILLENSE; VAN WENT,
1984; MAHESHWARI, 1950, BATYGINA, 2002; HUANG; RUSSELL, 1992).

A presenca de paredes labirinticas na célula média é frequente e varia em localizacdo
sendo, na maioria das vezes, observada proxima ao aparelho oosférico, local onde as
projecBes sdo, também, mais alongadas (HUANG; RUSSELL, 1992), tais caracteristicas
foram observadas em S. luzulaefolia, onde nesta espécie esta especializacdo de parede pode
ter funcdo relacionada com oosfera.

H& dois tipos de projecbes de parede encontradas na maioria das células de
transferéncia, sendo uma delas as paredes tipo flange, descritas anteriormente, e as projecoes
de parede tipo reticuladas ou labirinticas, que sdo menores, com papilas distribuidas
aleatoriamente a partir de uma camada basal, essas se ramificam e fusionam-se formando um
complexo labirintico (EVERT, 2006).

A presenca de projecOes de parede sdo caracteristicas diagndsticas de células de
transferéncia, onde teriam a funcdo de aumentar a area de membrana plasmatica, ja que esta é
observada contornando a extensdo de parede labirintica (GUNNING; PATE, 1969; EVERT,
2006). A membrana plasmaética é capaz de transferir nutrientes, portanto, quanto maior sua
area, maior é sua capacidade de transferéncia (GUNNING; PATE, 1969). Cabe salientar que
segundo Evert (2006) as projecdes de parede desenvolvem-se relativamente tarde na
maturacdo celular e sdo depositadas sobre a parede primaria original e, por esse motivo, sao
muitas vezes consideradas uma especializacdo de parede secundaria. Em S. luzulaefolia as
paredes labirinticas surgem apenas em fases finais da celularizagdo/organizagéo celular.

As paredes labirinticas ajudariam na nutricdo da nova geracdo esporofitica segundo
Pate e Gunning (1972). Em S. luzulaefolia esta estrutura esta presente no ginéfito maduro,

com maior extensdo no entorno do aparelho oosférico, indicando uma funcdo nutricional
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relativa a oosfera e sinérgides. Para a identificagdo de um papel nutricional relacionado aos
embrides (esporofitico e xerofitico) seriam necessarios estudos embriogénicos na espécie.

Aparentemente, as células de transferéncia, de maneira geral, podem regular o local
onde suas projecOes de parede se desenvolvem, sendo tal associada com estimulos oriundos
do tecido circundante (PATE; GUNNING, 1972) ou do ambiente associado ao balanco
hormonal (AMIARD et al., 2007). Projecdes de parede na célula média também foram
observadas em Helianthus annuus, com localizacdo similar a observada em S. luzulaefolia,
pois estd presente na altura do nucleo secundério até 1/3 de distancia do apice micropilar das
sinérgides (NEWCOMB; STEEVES, 1971). A regido e a estrutura das projecdes em S.
luzulaefolia é similar & H. annuus (NEWCOMB; STEEVES, 1971). Newcomb e Steeves
(1971) sugerem que a presenca das paredes labirinticas permitiria a célula média na absorcéo
de metabdlitos a partir do esporofito.

Em Scilla sibirica e em Solanum nigrum (BRIGGS, 1992; BHANDARI;
SOCHDEVA, 1983) as projecGes de parede na célula média sdo PAS-positivas assim como
detectado para S. luzulaefolia.

Em células companheiras em Pisum sativum L. cv. Alaska, células do parénquima
floeméatico em Arabidopsis thaliana (L.) Heyn., e ambos os tipos de células em Senecio
vulgaris L., as quais desenvolvem paredes labirinticas, ou como no caso das células
parenquimaticas do floema, se diferenciam em células de transferéncia nas espécies citadas,
(AMIARD et al., 2007), demonstraram que plantas crescidas com fotoperiodo de seis horas, a
mais, apresentaram maior espessamento e complexidade de suas paredes labirinticas. Dadas
as devidas proporcdes, cabe salientar que S. luzulaefolia cresce em local aberto, incluindo os
individuos coletados para o presente estudo, florescendo usualmente nos meses de novembro
e dezembro, ao contrario de D. brasiliense de junho a agosto. Assim, o maior
desenvolvimento da parede da célula média pode estar relacionado ao processo reprodutivo

por meio de suprimento de demanda metabdlica com grande influéncia ambiental.

5.7.4.2 Oosfera

A oosfera geralmente ¢ a maior célula do aparelho oosférico (BATYGINA, 2002),
diferente do encontrado para S. luzulaefolia e D. brasiliense. A forma da oosfera €
tipicamente piriforme ou alongada (BATYGINA, 2002; WILLEMSE; VAN WENT, 1984),
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como observado para D. brasiliense e S. luzulaefolia, respectivamente. Em Asteraceae, a
maioria dos estudos descreveu oosferas piriformes, mas formas ovoides também foram
descritas (Tabela 4).

A presenca de um vacutolo volumoso que ocupa a maior parte da célula que acaba por
polarizar a oosfera, onde o nucleo e a maior parte do citoplasma sdo observados na regido
calazal é recorrente nas angiospermas, bem como nas asterdceas (BATYGINA, 2002;
PULLAIAH, 1984; WILLEMSE; VAN WENT, 1984; BHOJWANI; SOH, 2001).

O terco micropilar da oosfera é tipicamente circundado por parede celular e na metade
calazal esta é ausente ou possui areas cobertas apenas por membrana plasmatica (HUANG,
RUSSELL, 1992). Onde na maioria das espécies estudadas uma parede polissacaridica esta
ausente (BATYGINA, 2002), assim como em S. luzulaefolia e ao contrario de D. brasiliense
onde foram detectadas pectinas e polissacarideos totais em toda a sua extensdo. Em Scila
sibirica uma parede PAS-positiva também foi observada em toda a extensdo da oosfera, e em
Solanum nigrum a reacdo foi positiva apenas para os dois tercos micropilares.

Segundo Batygina (2002) a auséncia de parede no polo calazal é uma indicacdo do

grau de maturidade do ginofito

5.7.4.3 Sinérgides

As sinérgides das asteraceas sdo piriformes em sua maioria, contudo a descricdo de
sinérgides curvas aparece muitas vezes, bem como formas cilindricas ou em bico
(PULLAIAH, 1984) (Tabela 4). A descri¢do da forma do apice das sinérgides é comum na
literatura embrioldgica da familia, onde geralmente apresentam forma de gancho ou formando
um bico (PULLAIAH, 1984). Sinérgides em forma de funil de S. luzulaefolia e de D.
brasiliense sdo inéditas para a familia, bem como a descricdo de seus apices, achatado e
arredondado respectivamente.

Uma caracteristica marcante das sinérgides em Asteraceae € referente a sua
localizagdo, no interior do canal micropilar, em maior ou menor extensdo (Tabela 4)
(PULLAIAH, 1984). Tal caracteristica estd presente em S. luzulaefolia e D. brasiliense.
Provavelmente tal posicdo das sinérgides esteja envolvida com a otimizacdo do processo de

fecundacdo, j& que o caminho a ser percorrido pelos gametas masculinos & menor.
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Segundo Huang e Russell (1992) as sinérgides sdo células altamente especializadas,
possuindo uma distinta organizacdo citoplasmatica e modificacGes de parede, caracteristicas
que as permitem atrair o tubo polinico, reservar nutrientes e promover a passagem dos
gametas masculinos para o interior da oosfera e célula média.

Nas espécies do presente estudo foram identificados compostos pécticos em vacuolos
das sinérgides, indicando uma possivel reserva de nutrientes.

A forma do aparelho fibrilar é altamente variavel nas angiospermas, sendo em sua
maioria formada por projecdes de parede ramificadas em direcdo ao citoplasma, mas entre as
espécies de Asteraceae sua organizacao é semelhante (BHOJWANI; SOH, 2001; HUANG,;
RUSSELL, 1992; WILLEMSE; VAN WENT, 1984) aparecendo como uma massiva projecao
de parede de aparéncia homogénia no apice micropilar, onde a parede entre as sinérgides
geralmente é a mais espessada (NEWCOMB, 1973; PLACHNO; MUSIAL; SWIATEK,
2014; HUANG; RUSSELL, 1992). Nas espécies do presente estudo a organizacdo do
aparelho fibrilar estd de acordo com o usual para a familia, contudo em um ginéfito de D.
brasiliense as sinérgides apresentaram projecdes de parede ramificadas.

O aparelho fibrilar aumenta a area de superficie de membrana da célula (GUNNING;
PATE, 1969). A presenca de projecOes de parede é caracteristica de células de transferéncia,
portanto o aparelho fibrilar confere as sinérgides uma fungéo de transferéncia de metabdlitos
(GUNNING; PATE, 1969). Segundo Bhojwani e Soh (2001) paredes celulares espessadas
devem guiar o crescimento do tubo polinico, sendo um indicio do papel do aparelho fibrilar
no processo reprodutivo.

A constituicdo quimica do aparelho fibrilar difere bastante nas angiospermas
estudadas, mas todas possuem componentes PAS-positivos (HUANG; RUSSELL, 1992).

5.8 Formacao do endotélio

A literatura descreve o endotélio como de origem tegumentar apenas (KAPIL;
TIWARI, 1978), contudo em D. brasiliense e em S. luzulaefolia observou-se um endotélio de
origem dupla, visto que este é formado tanto por células da epiderme interna do tegumento
como por células da epiderme ventral do funiculo. A origem mista é resultado da auséncia de
crescimento no lado ventral do Unico tegumento presente em D. brasiliense e em S.

luzulaefolia, o que permite contato direto da epiderme ventral funicular com o ginofito.
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O momento de diferenciacdo das células endoteliais, na maioria das espécies de
Asteraceae, é descrito entre os estadios de tétrade e gindfito uninucleado (Tabela 5). No
ginofito uninucleado, ou estadio préximo, ocorre o rompimento da epiderme nucelar e,
consequentemente, o endotélio passa a ter contato com o ginofito. Tal caracteristica remete a
funcdo do endotélio de nutricdo do ginofito. Nas espécies do presente estudo apesar do inicio
da diferenciacdo ser no estddio de CMG, a maior diferenciacdo ocorre nos estadios
compreendidos pela gametogénese. Em Helycrisum rupestre var. messerii Pignatti
(VILLARI, 1987) e Helianthus annuus (NEWCOMB, 1973) a diferenciacdo do endotélio
também inicia no estddio de CMG. Segundo Maheshwari (1950) e Johri, Ambegaokar e
Srivastava (1992) a formacdo do endotélio ocorre nas plantas em que ha desorganizacdo do
nucelo, onde, portanto, as células da epiderme interna do tegumento, que estdo em contato
com o ginofito, tornam-se diferenciadas, em forma e conteddo, das demais células
tegumentares, apresentando-se alongadas radialmente, com citoplasma bastante denso e
nacleo proeminente. Acredita-se que as células do endotélio possuam fungdo nutritiva,
servindo como intermediarias no transporte de nutrientes entre o tegumento e o gindfito
(MAHESHWARI, 1950; JOHRI; AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992). Algumas
caracteristicas estruturais e funcionais descritas acima sdo similares as encontradas no tapete
da antera, de modo que a porc¢do da epiderme interna do tegumento que esta em contato com o
gindfito também é chamada de tapete tegumentar (MAHESHWARI, 1950; JOHRI;
AMBEGAOKAR; SRIVASTAVA, 1992; KAPIL; TIWARI, 1978).

O endotélio envolve totalmente o gindfito nas espécies estudadas, assim como na
maioria das espécies de Asteraceae descritas sobre tal aspecto (PULLAIAH, 1984). Em
Tithonia rotundifolia Blake (PULLAIAH, 1978a), em Blainvillea rhomboidea Cass. (RAJAN,
1971) e em Helianthus annuus L. (NEWCOMB, 1973), o endotélio ndo se desenvolve
préximo a regido calazal. Endotélio unisseriado e uninucleado é usual para Asteraceae
(PULLAIAH, 1984), embora em algumas espécies tenha sido descrita a tendéncia de
formacdo de mais de uma camada celular originando um endotélio multiseriado (Tabela 5).
Células endoteliais com mais de um nlcleo também foram descritas para espécies de
Asteraceae (Tabela 5).

O desenvolvimento e os aspectos estruturais do endotélio, quando analisados de forma
comparada indicam algumas diferencas entre as espécies no presente estudo. Assim, a
diferenciacdo estrutural das células endoteliais em S. luzulaefolia é mais proeminente e se
estende por maior periodo de tempo. Importante salientar que o endotélio, conforme dados do

presente estudo, ocorre em especies basais em Asteraceae e que, em tais espécies, possui
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Tabela 5 — Caracteristicas do endotélio em espécies de Asteraceae.

L . L N° de N°de Contato como -
Especie Diferenciacéo , e Referéncias
camadas nucleos ginofito
BARNADESIOIDEAE
BARNADESIEAE
Dasyphyllum brasiliense CMG (profase) 1 1 Tetranucleado  Presente estudo
Schlechtendalia luzulaefolia CMG (profase) 1 1 Trinucleado Presente estudo
PERTYOIDEAE
PERTYEAE
Ainsliaea éptera n 1 n n Kapil; Sethi, 1962
CICHORIOIDEAE
CICHORIEAE
Cicerbita alpina Tétrade 1 1 n Pullaiah; Lakshmi, 1984
Gundelia tournefortii n 1 Binucleado Ahlstrand, 1979
Hieracium caespitosum (subgénero Yurukova-Grancharova; Robeva-
brevipilum) Uninucleado 1 1 Uninucleado  Davidova; Vladimirov, 2006
Hieracium transylvanicum Yurukova-Grancharova; Robeva-
(subgénero Hieracium) Uninucleado 1 1 Uninucleado  Davidova; Vladimirov, 2006
Lactuca sativa n 1 n n Jones, 1927
Launaea nudicaulis Tétrade 1 n n Chikkannaiah; Hiremath, 1982
Leontodon autumnalis Uninucleado 1 1 n Yurukova-Grancharova, 2004
Prenanthes brunoniana n 1 n Maduro Sood; Thakur, 1984
PLATYCARPHEAE
Platycarpha carlinoides n L ter_ld_e ficla a n Binucleado Ahlstrand,1979
se dividir (2)
Continua

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). n: ndo mencionado. Mult.:
multisseriado. Poli.: polinucleado. CMG: célula-mée de gindsporos. [ ] ocasional.
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Tabela 5 — Caracteristicas do endotélio em espécies de Asteraceae.

N° de Ne° de Contato com

Espécie Diferenciacéo . e Referéncias
camadas  nucleos 0 ginofito
ASTEROIDEAE
SENECIONEAE
Crepis bithynica Uninucleado 1 1 n Yurukova-Grancharova; Dimitrova, 2006
Emilia flammea 1 1 Uninucleado Prakasa-Rao; Sundari, Narayana, 1979
Emilia sonchifolia Tétrade 1[2] 1 n Pullaiah, 1983
Gynura nitida Tétrade 1[2] 1 n Pullaiah, 1983
Notonia grandiflora Tétrade 1[2] 1 n Pullaiah, 1983
Senecio ambiguus n 1 1 n Gramuglio, 1981
Senecio gibbosus n 2 1 n Gramuglio, 1981
Senecio tenuifolius Tétrade 1 1 Binucleado  Lakshmi; Pullaiah, 1987
ANTHEMIDEAE
Chrysanthemum leucanthemum  Ap0s degen. nucelar n n n Martin; Smith, 1955
Chrysanthemum multicaule Apos degen. nucelar 1 poli n Deng et al., 2010
Cotula australis n 1 1 Binucleado  Davis, 1961
ASTEREAE
Aster novae-Angliae n 1 n n Chamberlain, 1895
Brachycome ciliares n 1 n Uninucleado Davis, 1964
Grindelia arizonica n 1 n n Howe, 1975
Grindelia lanceolata n 1 n n Howe, 1975
Grindelia stricta n 1 n n Howe, 1975
Prionopsis ciliata n 1 n n Howe, 1975
Xantisma texanum Apds degen. nucelar 1 1 n Berger; Feeley; Witkus, 1956

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). n: ndo mencionado. Mult.:
multisseriado. Poli.: polinucleado. CMG: célula-mée de gindsporos. [ ] ocasional.
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Tabela 5 — Caracteristicas do endotélio em espécies de Asteraceae.

N° de N° de Contato com

Cc Diferenciacéo . N Referéncias
camadas  nucleos 0 ginofito

ASTEROIDEAE
INULEAE
Blumea malabarica n 1 1 n Pullaiah, 1979
Blumea membranacea n 1 1 n Pullaiah, 1979
H_ellchr_ysum rupestre var. messerii Meiose | 1 0 n Villari, 1087
Pignatti
Lagascea mollis n 1 1 n Pullaiah, 1979
Laggera pterodonta n 1 1 n Pullaiah, 1979
Vicoa auriculata n 1 1 n Pullaiah, 1979
Alianca Heliantheae
HELENIEAE
Gaillardia picta n 1 n n Venkateswarlu; Maheswari Devi, 1955
COREOPSIDEAE
Bidens pilosa n 1 Poli. n Maheswari Devi, 1963
Coreopsis tinctoria n 1 1 n Maheswari Devi, 1963
Cosmos sulphureus n 1 1 n Maheswari Devi, 1963
TAGETEAE
Flaveria australasica n 1 n n Venkateswarlu; Maheswari Devi, 1955
Tagetes patula n 1 n n Venkateswarlu; Maheswari Devi, 1955
HELIANTHEAE
Blainvillea rhomboidea Tétrade 1 1 Binucleado  Rajan, 1971
Eclipta erecta n 1 n n Bhargava, 1934
Helianthus annuus CMG 1 1,2o0u3 Binucleado Gotelli; Galati; Medan, 2008

Continuacao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificagdo de Funk et al. (2009). n: ndo mencionado. Mult.:
multisseriado. Poli.: polinucleado. CMG: célula-mée de gindsporos. [ ] ocasional.
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L . L N° de N°de  Contatocomo -
Especie Diferenciacéo , e Referéncias
camadas nucleos ginofito
ASTEROIDEAE
Alianca Heliantheae
HELENIEAE
Helianthus debilis n Mult. Poli n Maheswari Devi, 1963
Macraea laricifolia 0 1 0 Glnogporo Eliasson, 1972
funcional
Rudbeckia bicolor Apos degen. 1 1 n Maheshwari; Srinivasan,1944
nucelar
Siegesbeckia orientalis 1: centro
n Mult.: calaza e 1 Binucleado Misra, 1965
micropila
Spilanthes acmilla Tétrade 1 1 Rajan, 1974
Tithonia rotundifolia Mult. (exceto 1[poli] GinGsnoro
Diade regido pofl. 5P Pullaiah, 1978
. . funcional
micropilar)
Xanthium strumarium 1 1 n Maheswari Devi, 1963
Zinnia angustifolia Forrpagao da 9 1 0 Pullaiah, 1981
tétrade
Zinnia pauciflora n 1 1 n Maheswari Devi, 1963
MILLERIEAE
Galinsoga parviflora Formacdo da 11 0 0 Pullaiah, 1981

tétrade

Conclusao

OBS.: as subfamilias e tribos foram listadas em ordem crescente, da mais basal a mais derivada, conforme classificacdo de Funk et al. (2009). n: ndo mencionado. Mult.:
multisseriado. Poli.: polinucleado. CMG: célula-mée de gindsporos. [ ] ocasional.
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origem mista, dado inédito para familia. Tal observacdo em relacdo a biologia do
desenvolvimento reforca consideracGes sobre a diferenciacdo celular resultar da posicao
relativa de tais células. Importante ressaltar similaridade de tais aspectos da diferenciacao,
além de aspectos funcionais, com o tecido tapetal, presente nas anteras, e associado a
diferenciacdo de androsporos e de androfitos. A diferenciagdo do endotélio, descrito no
presente estudo € similar ao observado em células secretoras e células companheiras em
plantas, as quais possuem maior atividade celular e grande demanda metabolica. Ressalta-se
que individuos de S. luzulaefolia utilizados no presente estudo foram coletados em ambiente
com grande incidéncia solar, sem qualquer sombreamento e solo raso e pedregoso, enquanto
que os individuos de D. brasiliense foram coletados em area florestada, com sombreamento e
solo umido. Assim, a presenca de endotélio indica relacdo filogenética, embora sua
diferenciacdo possa estar sendo modulada, ou influenciada, pelo ambiente. Importante
ressaltar que estudos relacionados com demanda metabolica devem ser realizados para que se
observe se 0 contraste estrutural mais marcante em S. luzulaefolia seja consequéncia de maior

atividade celular em relacdo ao endotélio de D. brasiliense.

5.9 Canal micropilar e estruturas funiculares

Existem muitos trabalhos de microscopia de luz e de ultraestrutura dos tecidos
presentes no caminho percorrido pelo tubo polinico no carpelo, a excecéo do canal micropilar
(YAN; YANG; JENSEN, 1991). Em S. luzulaefolia e em D. brasiliense a micrépila é
formada por duas estruturas, funiculo e calaza, como uma consequéncia da assimetria do
tegumento. Existe um trabalho detalhado sobre o canal micropilar em Helianthus annuus
(YAN; YANG; JENSEN, 1991), onde a micropila é formada apenas pelo tegumento, ja que o
tegumento também estad presente no lado concavo (YAN; YANG; JENSEN, 1991), sendo a
micrépila dessa espécie fechada, ou seja, os lobos tegumentares sdo adpressos, tanto que a
cuticula é observada como uma unica estrutura (YAN; YANG; JENSEN, 1991). Nas espécies
do presente estudo a camada cuticular do canal micropilar esta presente, contudo ndao forma
uma unica estrutura, pois o canal micropilar é aberto.

O canal micropilar de Helianthus annus apresenta ainda um tecido transmissor que é

composto por células de paredes finas e separadas por espagos celulares relativamente
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grandes onde esta presente uma matriz extracelular (YAN; YANG; JENSEN, 1991). Yan,
Yang e Jensen (1991) relatam que a matriz extracelular possui estrutura similar a de uma
parede celular, contudo a orientacdo das fibrilas é diferente e sua densidade eletrénica é maior
em relacdo a parede primaria.

Segundo Batygina (2002) dependendo da origem o obturador pode ser classificado em
ovular ou ovariano e conforme sua posicdo em tegumentar, funicular ou nucelar. Neste
contexto, o obturador de D. brasiliense e de S. luzulaefolia sdo ovulares e funiculares,
respectivamente.

O obturador funicular é descrito como o usual para as angiospermas (BATYGINA
2002). Segundo Sood e Thakur (1985) a presenca de um obturador ndo € comum para
Asteraceae, sendo descrito apenas para Prenanthes brunoniana (SOOD; THAKUR, 1985),
Ainslieae aptera (KAPIL; SETHI, 1962) e Cicerbita alpina (PULLAIAH; LAKSHMI, 1984).

As caracteristicas morfologicas das células do obturador de ambas as espécies
conferem com a descricdo de Batygina (2002), sendo células grandes, com espessamento das
paredes externas, denso citoplasma e ndcleo proeminente. Tal caracteristica, juntamente com
0 crescimento através da micropila sugere uma funcdo do obturador como uma estrutura
secretora que promove nutricdo do tubo polinico, bem como para seu crescimento e entrada
no interior do ginéfito (MAHESHWARI, 1950).

Os grupamentos celulares com espessamentos parietais secundarios no funiculo, ndo
pertencentes a feixes vasculares, possuem as mesmas caracteristicas das células denominadas
por Foster (1956) como idioblastos tragueoidais, em funcdo de suas caracteristicas parietais e
por ndo ocorrerem em feixes vasculares e, portanto, ndo desempenhar funcdes vasculares.
Tais células sdo comuns em Orchidaceae, sendo atribuida as mesmas a funcdo de suporte
mecanico (CARLSWARD; STERN; BYTEBIER, 2006). Cabe salientar que, em se tratando
de um grupamento celular, gera conflito ao uso do termo idioblasto, embora a consideracédo
sobre a funcdo de suporte mecanico seja plausivel, similar ao observado em grupamentos de

células pétreas, as quais possuem espessamentos parietais secundarios (EVERT 2006).

5.10 Feixe vascular

Em muitas angiospermas a vascularizacdo do rudimento seminal se d& pela

diferenciacéo do tecido vascular no funiculo, rafe e regido calazal (BOUMAN, 1984). Em um
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namero relativamente grande de familias o Unico tegumento, ou o tegumento, externo torna-se
vascularizado (BOUMAN, 1984), incluindo tdxons em Asteraceae (VENKATESWARLU,
1941; VENKATESWARLU; MAHESWARI, 1955; MAHESWARI, 1963; MISRA, 1964;
PULLAIAH, 1984). Em S. luzulaefolia e em D. brasiliense o feixe vascular esta presente da
base funicular até préximo ao &pice tegumentar, assim como observado para Ainsliaea aptera
(KAPIL; SETHI, 1962), Tridax procumbens e em Tagetes patula, (VENKATESWARLU,
1941). Em Gaillardia picta o tegumento ndo possui feixe vascular (VENKATESWARLU;
MAHESWARI, 1955).

Por vezes a presenca de tracos vasculares no tegumento é postulada como uma
caracteristica primitiva, contudo a presenca desta estrutura em Asteraceae, familia
considerada derivada, € uma evidéncia de que esta premissa ndo é sempre verdadeira
(PULLAIAH, 1984). A vascularizacdo tegumentar pode ser um meio de tornar eficiente o
transporte de agua e nutrientes para o desenvolvimento do rudimento seminal e embrido
(PULLAIAH, 1984). Nesse contexto, Bouman (1984) relata que deve haver uma relagdo entre
0 tamanho dos rudimentos seminais e a maior extensdo do feixe vascular. O que vai ao
encontro do observado para D. brasiliense e S. luzulaefolia, que possuem rudimentos

seminais grandes.
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6 CONCLUSOES

Os resultados estruturais, anatdbmicos e embriolégicos obtidos para o rudimento
seminal de D. brasiliense e S. luzulaefolia sdo, em sua maioria, usuais para Asteraceae.
Contudo, em D. brasiliense foi eventualmente observada a presenca de mais de um rudimento
seminal no mesmo ovario e o desenvolvimento do gindfito € bisporico do tipo Allium.
Rudimento seminal tenuinucelado incompleto, a presenca de um tegumento assimétrico,
endotélio de origem dupla e obturador funicular também ndo s&o usuais para a familia,
embora apenas a presenca do obturador funicular ndo seja um resultado inédito para
Asteraceae.

Assim como em quase todas as asteraceas a corola é o primeiro verticilo floral a surgir
em S. luzulaefolia e D. brasiliense. Aparentemente a ordem de formacdo das pecas florais
basal para Asteraceae é corola, androceu, papus e gineceu, contudo estudos organogénicos em
outros géneros pertencentes ao clado basal sdo necessarios, principalmente aos pertencentes a
Barnadesioideae, pois D. brasiliense possui ordem de formagéo das pecas florais diferente.

A presenca de um arquesporio multiplo pode ser uma reversdo, ja que o arquesporio
unicelular derivou do multicelular. Em D. brasiliense ambas as células arquesporiais podem
diferenciar-se em CMG, diferindo do usual para a familia.

A meiose é desigual em D. brasiliense e S. luzulaefolia, duas espécies pertencentes a
subfamilia basal, tal caracteristica necessita ser analisada nas demais espécies da familia para
a determinacdo desta como basal, usual ou ndo usual para Asteraceae.

Na maioria das espécies uma tétrade linear de gindsporos esta presente, mas algumas
espécies podem apresentar, eventualmente, um arranjo diferente.

O ginofito do tipo Allium de D. brasiliense pode ser um estado de carater que
corrobora com a posicao derivada de Dasyphyllum em Barnadesioideae, assim como os ciclos
mitoticos e a celularizagdo simultaneos no gametofito, sendo necessarios estudos sobre a
ginosporogénese e ginogametogénese nos demais géneros da subfamilia.

A degeneragdo gradual da epiderme nucelar pode vir a ser considerada basal para
Asteraceae, ndo sendo descrita para nenhuma espécie de outra subfamilia.

A degeneracdo das antipodas anterior a fecundacdo pode ser consequéncia da perda da
necessidade de transferéncia de nutrientes do esporéfito para o gindfito, bem como a

degeneragdo das antipodas relativamente mais cedo no desenvolvimento de S. luzulaefolia
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seja devido a presenca da parede labirintica e da parede em flange, as quais substituiriam esta
funcdo, bem como pela presenca do endotélio, o qual é sabido que possui papel importante na
nutricdo do gametofito.

Outras caracteristicas inéditas para a familia Asteraceae sdo referentes as sinergides,
sendo sua forma de funil e &pice arredondado de D. brasiliense e achatado de S. luzulaefolia.

A presenca de endotélio indica relacdo filogenética, embora sua diferenciacdo possa
estar sendo modulada, ou influenciada, pelo ambiente.

Portanto neste trabalho foi possivel identificar caracteristicas comuns a S. luzulaefolia
e D. brasiliense que podem ser considerados basais para Asteraceae e diagndsticas para
Barnadesioideae, bem como caracteres embrioldgicos que corroboram com a posicao derivada

de D. brasiliense nesta subfamilia.
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