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Resumo

Leguminosae ocupa a terceira posicdo em numero de espécies e a segunda
em importancia econdmica. Dentre as seis subfamilias em que suas espécies estao
distribuidas, Papilionoideae se destaca contando com mais de 70% das espécies da
familia. A correta delimitacdo dos taxons tem recorrido a varias areas do
conhecimento bioldgico, porém, alguns grupos citados como filogeneticamente
préximos, apresentam morfologia variada, como acontece com o clado Bowdichia,
que representa uma das principais linhagens dentro do grande clado Genistoide e
possui monofiletismo fortemente sustentado por dados moleculares. Enquanto as
relacdes filogenéticas sdo bem sustentadas, existem duvidas quanto a morfologia
diversa observada dentro do clado, especificamente no subclado formado por pelos
géneros irméaos Bowdichia e Leptolobium. Os dados morfoldgicos e anatdémicos sao
importantes ferramentas na busca pelo entendimento da evolugao e delimitagao de
especies e grupos taxondmicos. Neste sentido, esse trabalho se deu com a
caracterizagcao anatbmica da estrutura foliar das espécies Bowdichia nitida Spruce
ex Benth., Bowdichia virgilioides Kunth, Leptolobium panamense (Benth.) Sch. Rodr.
& AM.G. Azevedo e Leptolobium tenuifolium Vogel, além da indicagao sobre os
caracteres que o0s géneros possuem separadamente ou em comum. Para a
realizacdo das analises foram feitos cortes paradérmicos e transversais da lamina
foliar, foi realizada reversao da herborizacéo utilizando dissociagao quimica através
do método de FRANKLIN e as laminas foram coradas com safranina hidroalcodlica,
houve a preparacdo de laminas de microscopia e elaboragdo de pranchas de
fotografia para comparagao. A analise da lamina foliar dos géneros Bowdichia e
Leptolobium demonstrou que a anatomia deles ndo é tdo diversa quanto sua

morfologia, e que suas semelhangas podem ser reflexo de adaptagdes ambientais.

Palavras-chave: anatomia foliar, filogenia, caracteres, corte transversal, corte paradérmico.



Abstract

Leguminosae ranks third in terms of species number and second in
economic importance. Among the six subfamilies in which its species are
distributed, Papilionoideae stands out, accounting for over 70% of the family's
species. Accurate delimitation of taxa has relied on various areas of biological
knowledge. However, some groups that are phylogenetically close exhibit diverse
morphology, such as the Bowdichia clade, which represents one of the main lineages
within the large Genistoid clade and demonstrates strong monophyly supported by
molecular data. While the connections are well-supported, there are doubts
regarding the diverse morphology observed within the clade, specifically in the
subclade composed by the sister genera Bowdichia and Leptolobium. Morphological
and anatomical data are important tools in the search for understanding the
evolution and delimitation of species and taxonomic groups. In this sense, this study
aimed to characterize the leaf structure anatomy of the species Bowdichia nitida
Spruce ex Benth., Bowdichia virgilioides Kunth, Leptolobium panamense Vogel, and
indicate the characters that the genera possess separately or in common. For the
analyses, sections of the leaf blade were made, microscopy slides were prepared,
and photographic plates were produced for comparison. The analysis of the leaf
blade of the genera Bowdichia and Leptolobium showed that their anatomy is not as
diverse as their morphology, and their similarities may reflect environmental

adaptations.

Key words: leaf anatomy, phylogeny, characters, transverse section, paradermal
section.
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Introducao

Entre as angiospermas, a familia Leguminosae Adans., também conhecida
como Fabaceae, ocupa a terceira posicdo em numero de espécies e a segunda em
importancia econdmica (LPWG, 2013, 2017). Com uma distribuicdo cosmopolita e
uma enorme diversidade morfoldgica, fisiolégica e ambiental (LEWIS et al., 2005;
LPWG, 2013, 2017), essa familia foi tradicionalmente dividida em trés subfamilias:
Caesalpinioideae, Mimosoideae e Papilionoideae. No entanto, atualmente, as
espécies sao classificadas em seis subfamilias: Duparquetioideae, Cercidoideae,

Detarioideae, Dialioideae, Caesalpinioideae e Papilionoideae (LPWG, 2017).

Dentre essas subfamilias, Papilionoideae se destaca, contando com mais de
70% das espécies (cerca de 14.000 espécies e 503 géneros) (LPWG, 2017). Esse
grande numero de espécies € acompanhado por uma heterogeneidade de formas,
como diferentes habitos (arvores, arbustos, subarbustos, ervas e lianas), tipos de
frutos (legume e suas variagbes, como lomento, foliculo, samara e drupa)
(POLHILL, 1981; BARROSO et al.,, 1999; DOYLE et al., 2000) e morfologia floral
(flores actinomorfas, pentédmeras, indiferenciadas, zigomorfas) (CARDOSO et al.,
2012a; PENNINGTON et al., 2000).

Devido a notavel pluralidade das leguminosas papilionadas, a correta
delimitacdo dos taxons tem sido abordada de diversas maneiras, incluindo
abordagens morfolégicas, anatémicas, genéticas, ontogenéticas e bioquimicas. Os
estudos realizados sobre as relagdes filogenéticas na subfamilia tém avangcado com
dados moleculares (CARDOSO et al., 2012a; RODRIGUES & TOZZI, 2012;
RIBEIRO, 2017; SAO-MATEUS, 2018; ARAUJO, 2019), no entanto, alguns grupos
apontados como filogeneticamente préximos apresentam morfologia variada.
Estudos sobre as Papilionoideae parece ter avangado na area molecular, deixando
lacunas no conhecimento da morfologia. Um exemplo da disparidade entre os
achados moleculares e os achados morfoldgicos € o clado Bowdichia (Fig. 1). Este
grupo representa uma das principais linhagens do grande clado Genistoide, com
monofiletismo fortemente sustentado por dados moleculares, além de relagdes
internas relativamente bem resolvidas (CARDOSO et al., 2012a). Apesar das

conexdes muito bem sustentadas, existem questionamentos sobre a morfologia
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diversa observada no clado, mais especificamente o grupo irmao formado por
Bowdichia Kunth e Leptolobium Vogel (Fig. 1), que embora molecularmente
semelhantes apresentam morfologia floral e foliar discrepante (CARDOSO et al.,
2012a).

Diplotropis

Gui. on

Staminodianthus

b\

Bowdichia

Leptolobium

Figura 1: Representacéo da arvore filogenética do clado Bowdichia baseado em dados moleculares
do DNA nuclear e plastidial publicados originalmente por CARDOSO et al. (2012). Terminais
coloridos correspondem aos géneros abordados neste trabalho: Roxo (Bowdichia), Bege
(Leptolobium). Tamanho dos tridngulos nos terminais é proporcional ao numero de espécies dos

géneros: 2 espécies (Bowdichia); 12 espécies (Leptolobium).

Mesmo com o grande avang¢o do conhecimento sobre a filogenia molecular
envolvendo os géneros Bowdichia e Leptolobium (CARDOSO et al., 2012a), dados
sobre a perspectiva da diversidade morfolégica sao encontrados com dificuldade,
principalmente relacionados ao género Leptolobium. Estudos envolvendo anatomia
tém demonstrado o valor dos caracteres foliares como fonte promissora de dados
adicionais para a taxonomia (ARAUJO et al., 2010). Ademais, pesquisas envolvendo
caracteres anatdbmicos tém permitido um melhor entendimento sobre a evolugdo em
vérias linhagens das leguminosas (SARTORI, 2002; PALERMO, 2017; SILVERIO et



al., 2020). Neste sentido, os dados morfolégicos e anatdbmicos sdo importantes
ferramentas na busca pelo entendimento da evolucédo e delimitagdo de espécies e
grupos taxonémicos (ENDRESS et al., 2000). Por isso, diante do poder informativo
da anatomia foliar na compreensao das relagdes filogenéticas para as plantas no
geral e principalmente para as leguminosas e visando compreender as relagdes e
reconhecer os tragos anatdbmicos que constituem os géneros Leptolobium e
Bowdichia, o presente estudo tem como objetivo caracterizar, anatomicamente, a
estrutura foliar de quatro espécies, sendo duas de cada género, a fim de indicar os

caracteres que Bowdichia e Leptolobium compartilham.

Material e métodos

Amostragem dos taxons e coleta de material

Todos os materiais utilizados no desenvolvimento deste trabalho foram
obtidos a partir de material depositado e incorporado as cole¢des dos herbarios
Herbario Alexandre Leal Costa (ALCB) e Herbario da Universidade Estadual de
Feira de Santana (HUEFS), de acordo com as siglas estabelecidas por Thiers
(2014) (Tabela 1).

As espécies selecionadas para analise foram Bowdichia nitida Spruce ex
Benth., Bowdichia virgilioides Kunth, Leptolobium panamense (Benth.) Sch. Rodr. &
A.M.G. Azevedo e Leptolobium tenuifolium Vogel. O material foi escolhido com base
nos seguintes critérios: um foliolo por espécie, proveniente da regido mediana da
folha, com aparéncia saudavel (sem sinais de pastejo ou outros tipos de injurias).
Todo o material foi devidamente identificado e armazenado individualmente em
freezer, onde permaneceu até ser submetido a rotina histolégica e a confecgao das

laminas de microscopia.
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Tabela 1. Lista de espécies utilizadas para estudos anatémicos com seus respectivos autores,

coletores, nimero de coleta e herbarios.

Espécie Autor Voucher Herbario
Bowdichia nitida Spruce ex Benth. D.Cardoso 2916 ALCB
Bowdichia virgilioides Kunth E.Matos 851 HUEFS

(Benth.) Sch. Rodr. &
Leptolobium panamense A.M.G. Azevedo Hughes 1308 HUEFS

Leptolobium tenuifolium Vogel D.R.Ribeiro 811 ALCB

Analises anatomicas

Seccéo paradérmica

Para as analises em vista paradérmica, os fragmentos da regiao mediana
passaram por um processo de reversdo da desidratagdo com agua e glicerina 5%
em fogo brando por cerca de cinco minutos, modificado de SMITH & SMITH (1942
modificado). Em seguida, foram submetidos a dissociacdo quimica através do
método de FRANKLIN (1945) modificado por KRAUS & ARDUIM (1997) (perdxido
de hidrogénio 20 volumes e acido acético glacial 1:1) por 24 horas. Apos a
dissociagao, os fragmentos foram lavados em agua destilada, separando-se as duas
faces da epiderme foliar. Em seguida, as seg¢bes foram coradas com safranina
hidroalcodlica a 1% e montadas em glicerina 50% entre laminas e laminulas e
vedadas com esmalte incolor (KRAUS; ARDUIM, 1997; MACEDO, 1997).

Seccgéo transversal

Para cada foliolo foi retirado amostras de 1x1cm da regido mediana da
lamina foliar. Os fragmentos passaram por um processo de reversao da
desidratagdo com auxilio de NaOH 5% (hidroxido de sédio), por até 48h. Em
seguida, as secgdes passaram por desidratagdo em série crescente de alcool etilico
(10%, 20%, 30%, 40%, 50% e 60%), por 30 minutos cada (ANDERSON, 1963) e
posterior estocagem em alcool etilico 70% (MACEDO, 1997).
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Os fragmentos de lamina foliar foram desidratados em concentragdes
crescentes de alcool etilico (80%, 90% e 100%) por no minimo duas horas em cada
concentracdo (JOHANSEN, 1940) e incluidos em glicol-metacrilato, de acordo com
as indicagbes do fabricante (Leica®). Cortes transversais com espessura variavel
(3-5 ym) foram realizados em micrétomo rotativo (Thermo ScientificTM HM325),
com navalha de ago descartavel, e posteriormente corados com azul de toluidina
0,05% em tampao fosfato pH 6,8 (O'BRIEN et al., 1964). Laminas permanentes

foram confeccionadas em Entelan®

As secgdes foram analisadas em microscopia de Iluz (ML) e
fotomicrografadas em microscépio 6ptico Carl Zeiss, modelo Axio Scope A1, com
camera de captura acoplada Canon® EOS. A descricdo das estruturas anatébmicas
seguiu as terminologias utilizadas por METCALFE & CHALK (1950), HOWARD
(1979), BARTHLOTT et al, (1998); ROMA & SANTOS (2021) e
APPEZZATO-DA-GLORIA (2012).

O desenvolvimento deste estudo ocorreu utilizando as dependéncias,
equipamentos e reagentes do LAVIM (Laboratério de Anatomia Vegetal e
Identificacdo de Madeiras) do Instituto de Biologia da Universidade Federal da Bahia
(UFBA).

Elaboragao de figuras

Para a elaboragdo da arvore filogenética (Fig. 1) foi utilizado o programa
FigTree, seguido pelo editor de imagens Adobe Photoshop CS6, este que também

foi utilizado para a criagao das pranchas de imagens utilizadas neste trabalho.
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Resultados

Distribuicao geografica e caracteristicas morfoldgicas

O género Bowdichia € numericamente menos diverso que Leptolobium
(PENNINGTON et al.,, 2005), apresentando duas espécies: Bowdichia nitida e
Bowdichia virgilioides, ambas ocorrendo no Brasil, Paraguai e na Bolivia
(PENNINGTON et al., 2005). Ja o género Leptolobium é um género exclusivamente
neotropical ocorrendo desde o sul do México até o norte da Argentina. Com 12
espécies, das quais, 11 ocorrem no Brasil, sendo sete espécies endémicas do pais
(RODRIGUES & TOZZI, 2012).

Os géneros Bowdichia e Leptolobium apresentam ampla distribuicdo no
territorio brasileiro (Fig. 2), sendo encontrados nas 05 regides do pais, € em
diferentes fitofisionomias, como por exemplo, Cerrado (lato sensu), Floresta
Estacional Semidecidual, Floresta Ombrdfila, Restinga, Savana Amazoénica (Fig.
2A-B). Ambos os géneros coocorrem em diversos estados do Brasil, sendo a
excecao os estados da Paraiba (PB), Pernambuco (PE) e Rio Grande do Norte (RN)

onde, até entdo, n&o houve registro de ocorréncia de Leptolobium (Fig. 2B).

© & 2 © wit 4

Figura 2: Distribuigdo geografica dos géneros A. Bowdichia (CARDOSO, 2020) e B, Leptolobium
(RODRIGUES, 2020) no Brasil, segundo o Flora e Funga do Brasil. Jardim Botanico do Rio de

Janeiro.
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Enquanto Bowdichia apresenta folhas com foliolos alternos ou subopostos,
margem inteira, base simétrica, nervuras secundarias aproximadamente retas,
paralelas, arqueadas apenas préximo as margens (CARDOSO et al., 2020),
Leptolobium dispde de folhas alternas, imparipinadas, raro paripinadas, (1-)3-21
foliolos; estipulas lineares; foliolos com base simétrica, raramente assimétrica.

As inflorescéncias, em Bowdichia sdo paniculas terminais, densas, amplas,
eixos costados, bractea e bractéolas com coléteres na axila, apresentam flores
papilionadas, pétalas 5, lilas, tornando-se mais claras nas flores polinizadas,
Leptolobium apresenta inflorescéncias paniculadas terminais, bracteas e bractéolas
florais lineares ou linear-lanceoladas, glandulas na inser¢ao do pedicelo e
bractéolas, com flores pentédmeras; corola actinomorfa a levemente zigomorfa,
pétalas brancas.

O fruto de Bowdichia € do tipo legume samardide e contém sementes
oval-elipticas, levemente plano-compressas, marrom-clara. Ao passo que o fruto
observado em Leptolobium é do tipo legume, geralmente samardide, ou raramente

nucodide.

WeS s

¥
b

Figura 3: Diversidade morfologica entre os géneros irmaos Bowdichia e Leptolobium, com destaque
para a discrepancia na simetria floral e exposicdo de estames e diferenciacdo das pétalas. A-C.

Diversidade morfolégica de Bowdichia. D-F. Diversidade morfolégica de Leptolobium. A.
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Inflorescéncia em panicula de Bowdichia. B. Folha com foliolos alternos. C. Legume samardide. D.
Inflorescéncia em panicula de Leptolobium. E. Folhas alternas, imparipinadas F. Legume samardide.

Fotos: Domingos Cardoso.

Variagao anatéomica foliar

Secgéo paradérmica

A analise paradérmica das espécies de Bowdichia revelou que na face
adaxial da por¢ao mediana da lamina foliar B. nitida possui células epidérmicas com
paredes anticlinais espessas e de contorno curvo (Fig. 4-A), enquanto em B.
virgilioides exibiu as células epidérmicas com paredes anticlinais delgadas e de
aspecto curvo (Fig. 4-B). Estrias epicuticulares foram observadas proximas as

paredes em B. virgilioides (Fig. 4-B).

Na face abaxial, ambas as espécies apresentaram paredes celulares
anticlinais delgadas, com contorno curvo em B. nitida (Fig. 4-C) e contorno reto em
B. virgilioides (Fig. 4-D). Além disso, tricomas do tipo tector unicelular, unisseriado,
com aspecto filiforme, foram encontrados de forma esparsa em toda a lamina foliar
em ambas as especies (Fig. 4-E). As folhas de ambas as espécies sao classificadas
como hipoestomaticas, sendo observada uma predominancia de estdmatos do tipo
paracitico. Além disso, a presenga de substancias ergasticas foi detectada na

epiderme abaxial (Fig. 4-F).
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Figura 4. Vista paradérmica das faces adaxial e abaxial de Bowdichia nitida e Bowdichia virgilioides.
A,C. B. nitida; B,D. B. virgilioides; A. vista da face adaxial de B. nitida; B. vista da face adaxial de B.
virgilioides; C. vista da face abaxial de B. nitida; D. vista da face abaxial de B. virgilioides. E. Tricoma
do tipo tector na face abaxial de B. nitida; F. estdbmatos do tipo paracitico; Legenda: Seta: Estrias

epicuticulares. Barra: A-B, F: 5um; C-D: 10um; E: 20um.
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L. panamense possui células epidérmicas propriamente ditas com contornos
acentuadamente curvos e paredes anticlinais delgadas (Fig. 5-A), enquanto L.
tenuifolium apresenta células epidérmicas com contornos levemente curvos
tendendo a retas, com paredes anticlinais de aspecto espesso com estrias
epicuticulares sem uma organizacao distinta na face adaxial (Fig. 5-B). Na epiderme
abaxial, ambas as espécies possuem células epidérmicas propriamente ditas com
paredes anticlinais de contorno reto (Fig. 5-C-D), sendo as paredes delgadas em L.
panamense (Fig. 5-C) e espessas em L. tenuifolium (Fig. 5-D). Ambas as espécies
possuem folhas do tipo hipoestomatica (Fig. 5-C-D). L. panamense apresenta
estdbmatos do tipo paracitico (Fig. 5-E) e estdmatos do tipo anomocitico com quatro
células subsidiarias (Fig. 5-1). L. tenuifolium apresenta estdmatos do tipo anisocitico
(Fig. 5-F-G), anomocitico com quatro células subsidiarias (Fig. 5-J) com 5 células
em roseta (Fig. 5-K) e com sete células (Fig. 5-L). Ambas as espécies nao

apresentaram tricomas.
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Figura 5: Vista paradérmica das faces adaxial e abaxial de Leptolobium panamense e Leptolobium
tenuifolium. A-B. L. panamense; C-D. L. tenuifolium; A. vista da face adaxial de L. panamense; B.
vista da face adaxial de L. tenuifolium; C. vista da face abaxial de L. panamense; D. vista da face
abaxial de L. tenuifolium. E-L. Variagcdo dos tipos estomaticos encontrados nas espécies de

Leptolobium. Barra: A-C: 5um; D: 10um; E-L 2um.



Seccgéo transversal - Epiderme

Bowdichia apresenta epiderme unisseriada em ambas as faces da lamina
foliar, recobertas por uma camada de cuticula (Fig. 6-A-D). Na face adaxial, a
cuticula é espessa (Fig. 6-A-B), enquanto na face abaxial é delgada (Fig. 5-A-D).
Em B. nitida, as células epidérmicas sao predominantemente alongadas e dispostas
anticlinalmente (Fig. 6-A). Ja em B. virgilioides, observa-se variagdo no formato das
células epidérmicas, que podem ser alongadas periclinalmente, arredondadas ou
quadrangulares (Fig. 6-B), uma variagcdo que também ocorre na face abaxial.
Comparativamente, as células epidérmicas da face adaxial sdo visualmente maiores
do que as da face abaxial em ambas as espécies (Fig. 6-A-B). Além disso, as
espécies apresentam a formacao de papilas na parede periclinal externa, conferindo
um aspecto papiloide as células epidérmicas da face abaxial (Fig. 6-A-B). Os
estbmatos de ambas as espécies estao presentes em um nivel levemente abaixo
das demais células epidérmicas (Fig. 6-C-D). O complexo estomatico de B. nitida
apresenta cristas externas e internas, ambas formadas por projegdes periclinais das
paredes internas das células-guarda (Fig. 6-C), além disso a presenga de espacgos
intercelular abaixo do complexo estomatico de forma consistente indica a presenca
de camaras subestomaticas (Fig. 6-C-D). Ja B. virgilioides apresenta o complexo
estomatico sem cristas mas com células subsidiarias projetando a parede periclinal

delimitando uma camara supraestomatica e subestomatica (Fig. 6-D).

As espécies do género Leptolobium apresentaram epidermes unisseriadas
em ambas as faces, sendo que as células da face adaxial sdo visualmente maiores
do que as células da face abaxial (Fig. 6-E-F). Com excec¢éo de L. panamense em
face abaxial, as epidermes s&o recobertas por uma cuticula espessa (Fig. 6-E-G).
Tanto L. panamense quanto L. tenuifolium apresentaram células epidérmicas
propriamente ditas na face adaxial com formatos variados, incluindo células
arredondadas, quadrangulares e alongadas periclinalmente. De forma similar a face
superior a face abaxial, as espécies também apresentaram células epidérmicas de
formato variado tendo L. panamense apresentando predominio de células com
formato arredondado (Fig. 6-E-F), enquanto L. tenuifolium apresentou células com

formato predominantemente alongado anticlinalmente (Fig. 6-F).
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Em Leptolobium, os estdbmatos estdo posicionados ligeiramente abaixo das
células epidérmicas propriamente ditas (Fig. 6-F-G). O estémato é caracterizado por
duas cristas, sendo uma externa e outra interna formadas pela projegao e
espessamento da parede periclinal externa das células-guarda, (Fig. 6-F-G). A
posicdo ocupada pelas células guardas em relagao as células subsidiarias promove
a formacao de uma camara supraestomatica em ambas as espécies. Além disso, o
complexo estomatico possui espacos intercelulares abaixo dele, formando camaras

subestomaticas (Fig. 6-E-G).

Secc¢éo transversal - Mesofilo

O género Bowdichia apresenta mesofilo do tipo isobilateral (Fig. 6-A-B). Em B.
nitida, sao identificadas trés camadas de parénquima palicadico. A primeira camada
dessas células € bem desenvolvida e densamente organizada, enquanto a segunda
e a terceira camadas consistem em células de tamanho reduzido e organizagao
frouxa. Além disso, B. nitida apresenta hipoderme descontinua, com células grandes
e paredes delgadas proximas a epiderme adaxial e hipoderme continua junto a
epiderme abaxial (Fig. 6-A). Em B. virgilioides, também é observado mesofilo com
trés camadas de parénquima paligadico, sendo que as células da primeira e
segunda camadas sdo maiores e mais densamente organizadas em comparagao
com a terceira camada. A porgao abaxial do mesofilo de B. virgilioides possui uma
hipoderme continua constituida por células grandes com paredes delgadas (Fig.
6-B). Em ambas as espécies, os feixes vasculares secundarios estdo posicionados
na regiao mediana do mesofilo (Fig. 6-A-B) e estdo acompanhados de extensdes
de bainha formadas por tecidos fortemente lignificados, que conectam o feixe
vascular as faces adaxial e abaxial da lamina foliar (Fig. 6-A). Além disso, foram

observados cristais prismaticos nas fibras da bainha do feixe vascular (Fig. 6-H).

As espécies de Leptolobium apresentam mesofilo do tipo dorsiventral (Fig.
6-E-F), composto por 1-2 camadas de parénquima paligadico. A primeira camada &
constituida por células grandes, bem desenvolvidas e densamente organizadas em
comparagao com a segunda camada, que possui células mais curtas e organizagao

mais frouxa. O parénquima lacunoso é formado por células pequenas, com formatos
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variando de alongado a arredondado, conferindo um aspecto frouxo a essa regiao
do mesofilo (Fig. 6-E-F). Proximo a epiderme abaxial, ha uma hipoderme continua,
composta por células bem desenvolvidas, de paredes delgadas e, ocasionalmente,
com aspecto plicado. Em ambas as espécies, os feixes vasculares secundarios
estdo direcionados para a regiao abaxial da lamina foliar. Fibras esclerenquimaticas
circundam todo o feixe vascular, sem conecta-lo as epidermes da lamina foliar (Fig.
6-E-F). Cristais prismaticos estdo presentes nas proximidades dos tecidos

vasculares em ambas as espécies (Fig. 6-l).
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Figura 6: Vista transversal da regiao mediana da lamina foliar de Bowdichia nitida Spruce ex Benth;
Bowdichia virgilioides Kunth; Leptolobium panamense (Benth.) Sch. Rodr. & A.M.G. Azevedo; e
Leptolobium tenuifolium Vogel. A. Mesofilo bilateral de B. nitida; B. Mesofilo bilateral de B. virgilioides;

C. Detalhe do complexo estomatico de B. nitida, D. Detalhe do complexo estomético de B.
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virgilioides. E. Mesofilo dorsiventral de L. panamense; F. Mesofilo dorsiventral de L. tenuifolium:
G.Detalhe do complexo estomatico de L. panamense: H. Cristais prismaticos na bainha do feixe
vascular de Bowdichia; |: Cristais prismaticos na bainha do feixe vascular de Leptolobium Legendas:
BF: Bainha do feixe; CS: Camara subestomatica; CR crista; E: estdmato; EP: epiderme; EPp:
epiderme papilosa; Fx: feixe vascular; HC: hipoderme continua; PL: parénquima lacunoso; PP:
parénquima pali¢cadico; asterisco: cristas interna e externa; setas: cristais prismaticos. Barra: A: 5um;
B-D e F: 10um; E: 2,5um; G-l: 2um.

Seccgéo transversal - Nervura principal

O género Bowdichia apresentou a nervura principal com formato
cbncavo-convexo (Fig. 7-A-B), com células epidérmicas da face adaxial
semelhantes as encontradas na regido da lamina foliar (Fig. 6-A-B). Ja as células
epidérmicas da face abaxial apresentaram tamanho reduzido em relagao as
encontradas na lamina foliar e um aspecto papiloide mais acentuado. Na porgcao
adaxial da nervura principal, o feixe vascular esta ligado as células epidérmicas por
meio do parénquima regular bem desenvolvido, composta por 2-3 camadas de
células grandes (Fig. 7-A-B). Na face abaxial, as células epidérmicas sado seguidas
por colénquima do tipo lacunar (1-2), seguido por 3-5 camadas de colénquima
angular (Fig. 7-A). A regido entre o colénquima e as fibras do feixe vascular
apresenta células com cristais prismaticos. A nervura principal € formada por um
unico feixe vascular do tipo colateral, com o floema organizado em calotas (14-18) e
formato de sifonostelo fechado (sensu HOWARD, 1979). Fibras fortemente
esclerificadas circundam todo o feixe vascular, sendo a regido central voltada para a
face adaxial a porcao mais desenvolvida; cristais prismaticos foram observados

préximos ao tecido vascular (Fig. 7-A-B).

L. panamense apresentou a nervura principal com formato cdncavo —
convexo (Fig. 7-C) enquanto L. tenuifolium apresentou nervura principal plana —
convexa (Fig. 7-D). Em ambas as espécies as células epidérmicas da face adaxial
foram semelhantes as encontradas na regiao da lamina foliar (Fig. 6-C-D), enquanto
as células epidérmicas da face abaxial apresentaram um tamanho mais reduzido e
formato papildide (Fig. 7-C-D); esta foi a unica regido da face abaxial que L.
panamense apresentou cuticula espessa (Fig. 7-C). L. panamense ainda apresenta
um conjunto de células do parénquima regular contando com 2-3 camadas, de
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paredes delgadas ligando o feixe vascular principal a epiderme adaxial (Fig. 7-C);
proximo a epiderme abaxial 2-3 camadas de colénquima do tipo angular sao
seguidos por 1-2 camadas de colénquima lacunar (Fig. 7-C). L. tenuifolium
apresentou 2-3 camadas de colénquima lacunar e parénquima regular ligando o
feixe vascular a epiderme adaxial (Fig. 7-D), escassos esclereides sao observados
(Fig. 7-D). Em face abaxial encontra-se colénquima lacunar anelar e angular
préximo as fibras do feixe vascular (1-3) (Fig. 7-D). O género Leptolobium
apresentou nervura principal formada por um unico feixe vascular do tipo colateral
(Fig. 7-D-C) com o floema organizado em calotas (5-9) (Fig. 7-D-C) e com formato
sifonostelo fechado (sensu HOWARD, 1979) (Fig. 7-D-C); fibras fortemente

esclerificadas circundando todo o feixe vascular (Fig. 7D-C).

Figura 7: Vista transversal da nervura principal de Bowdichia nitida, Bowdichia virgilioides,
Leptolobium panamense e Leptolobium tenuifolium. A. Nervura concava-convexa de B. nitida; B.
Nervura concava-convexa de B. virgilioides; C. Nervura cdncava-convexa de L. panamense; D.
Nervura plana-convexa de L. tenuifolium. Legendas: CL: Colénquima, F: Floema; Fb: fibras; PR:

parénquima regular; X: xilema. Barra: A-D: 200um. Fotos Jamile Fernandes.
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Tabela 2: Compilagdo de dados anatdmicos observados nos géneros Bowdichia e Leptolobium.

Espécie/Caracteristica

Bowdichia nitida

Bowdichia
virgilioides

Leptolobium
panamense

Leptolobium
tenuifolium

Células epidérmicas propriamente

ditas em visao paradérmica adaxial

Formato Poligonal Poligonal Poligonal Poligonal
Contorno Curvas Curvas Curvas Levemente
curvas
Espessur? d_as .paredes Espessa Delgada Delgada Espessa
anticlinais
Estria epicuticular Ausente Presente Ausente Presente

Células epidérmicas propriamente

ditas em visao paradérmica abaxial

Formato Poligonal Poligonal Poligonal Poligonal
Contorno Curvas Retas Retas Retas
Espessura das paredes
C e Delgadas Delgadas Delgadas Espessa
anticlinais
Estria epicuticular Ausente Ausente Ausente Ausente

Quanto aos estomatos

Localizagado dos estomatos

Hipoestomatica

Hipoestomatica

Hipoestomatica

Hipoestomatica

s Paracitico,
. - . iy Paracitico e "
Tipo dos estdomatos Paracitico Paracitico " anomocitico e
anomocitico S
anisocitico
Células SUPSIdIarIaS: 2 2 0.4 0.7
quantidade
Epiderme adaxial - Se¢ao transversal
Estratificacao Unisseriada Unisseriada Unisseriada Unisseriada
Formato das células Alc?ngada Variado Variado Variado
anticlinalmente
Espessura da cuticula Espessa Espessa Espessa Espessa
Tricomas: presenga Ausente Ausente Ausente Ausente
Epiderme abaxial - Se¢ao transversal
Estratificagao Unisseriada Unisseriada Unisseriada Unisseriada
. Alo.ngadas Variado - Variado Variado -
Formato das células anticlinalmente e Alongadas
oo papildides -Arredondado .
-papildide anticlinalmente
Espessura da cuticula Delgada Delgada Delgada Espessa
Tricomas: presencga Presente Presente Ausente Ausente
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Tricomas: tipo Tector Tector Ausente Ausente
Tricomas: localizagao Lamina foliar Lamina foliar Ausente Ausente
Tricomas tectores: . .
. Filiforme Filiforme Ausente Ausente
designer
Tricomas tectores: dire¢ao Retos Leve.mente Ausente Ausente
reclinado
Tricomas: quantidade Esparsos Esparsos Ausente Ausente
Nivel estématos-epiderme Abaixo Abaixo Abaixo Abaixo
Mesofilo
Tipo Isobilateral Isobilateral Dorsiventral Dorsiventral
Parénquima palig¢adico: 3 3 1.2 1-2
camadas
Parenqwm.a lacunoso: Ausente Ausente Frouxo Frouxo
densidade
Hipoderme: presenga Presente Presente Presente Presente
Hipoderme: posicao Adaxial/Abaxial Abaxial Abaxial Abaxial
Hipoderme: caracteristica descon:tr]\:a/conu Continua Continua Continua
Nervura principal
Formato do feixe vascular Sifonostelo Sifonostelo Sifonostelo Sifonostelo
fechado fechado fechado fechado
Tipo do feixe vascular Colateral Colateral Colateral Colateral
Quantidade de feixes 1 1 1 1
vasculares
I_=o'r mal.to celulas_ A.Io.ngadas Variado Variado Variado
epidérmicas adaxial: anticlinalmente
Formato células Papilside Papilside Papilside Papilside
epidérmicas abaxial: P P P P
Colénquima: localizagao Abaxial Abaxial Abaxial Adaxial/Abaxial
" . . Lacunar e Lacunar e
Colénquima: tipo Lacunar e angular Angular
angular angular
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Discussao

Segundo Metcalfe & Chalk (1950) a subfamilia Papilionoideae apresenta
alguns caracteres anatdbmicos comuns a muitos géneros, mas nenhum desses

tracos é suficientemente distinto para demarcar a subfamilia.

O género Bowdichia ocorre naturalmente na Mata Atlantica, Caatinga,
Cerrado e Pantanal. Apesar da ampla distribuicdo geografica, suas espécies
ocorrem com baixa densidade populacional (ALMEIDA et al., 1998; CARVALHO,
2008). Isso pode ser explicado pela exploracdo de espécies economicamente
importantes, como B. virgilioides, pela ocorréncia de dorméncia do tipo tegumentar
em suas sementes e pela baixa porcentagem de germinagao dessas sementes
(COSTA et al., 2019). Além disso, pode ser atribuido a um viés metodolégico, no
qual poucos individuos atendem aos diferentes critérios de inclusdo (COSTA &
ARAUJO, 2007).

Ja Leptolobium é encontrado em areas da Mata Atlantica, Amazénia e
Cerrado (RODRIGUES, 2012). Ao contrario de seu clado irmao, Leptolobium tende
a apresentar individuos com alta densidade nos ambientes que € encontrado
(VELAZCO et al.,, 2018). Assim como Bowdichia, Leptolobium também possui
grande importancia econémica e ecologica (FAVA et al., 2020; VELAZCO et al.,
2018).

A distribuicdo dos géneros Bowdichia e Leptolobium nas diversas
fitofisionomias sugere uma grande capacidade de adaptagédo desses individuos aos
diferentes habitats. O que pode insinuar que grande parte do sucesso no
estabelecimento das espécies nos diferentes ambientes pode estar ligada a
capacidade de adaptagdo morfologica e anatbmica as condicdbes ambientais
(plasticidade ecoldgica) das folhas (LEMOS et al., 2020; FAHN & CUTLER 1992
SOMAVILLA & GRACIANO-RIBEIRO, 2011), nesse contexto, as células epidérmicas

sao as primeiras a responder a essas variagoes.

Segundo Watson (1942), a sinuosidade das paredes das células epidérmicas
propriamente ditas € uma resposta direta ao tipo de ambiente no qual se

desenvolve. O autor relacionou o surgimento de paredes sinuosas a baixa
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incidéncia luminosa, considerando que em ambientes mais escuros a cuticula
endurece mais lentamente do que em ambientes com alta intensidade luminosa, e
isso faz com que suas paredes permanegam mais plasticas por um tempo maior,

permitindo assim o aparecimento de sinuosidades.

Ja Espirito Santo & Pugialli (1999) relacionaram a sinuosidade das células
epidérmicas ao controle hidrico, onde células com paredes retas estariam
relacionadas a caracteristicas xeromorficas, enquanto paredes celulares sinuosas,
por apresentarem maior area de contato seriam desvantajosas em ambientes com
pouca disponibilidade de agua. Os autores fizeram a mesma relagdo para o
espessamento de parede celular, onde paredes mais espessas protegeriam da
perda hidrica, enquanto paredes delgadas estariam ligadas a ambientes onde a
agua nao é um fator limitante. O contorno das células epidérmicas propriamente
ditas, curvos em face adaxial, e presenga de paredes celulares delgadas na maioria
dos individuos analisados sugerem que a agua poderia ndo ser um fator limitante e
que provavelmente ndo estavam em local a pleno sol. Sendo a excecéo
Leptolobium tenuifolium que apresentou paredes celulares espessas em ambas as

faces da lamina foliar.

Dos caracteres analisados em vista paradérmica, a presenca de tricomas do
tipo tector é uma caracteristica que pode auxiliar na separagado dos géneros irmaos.
Metcalfe & Chalk (1950) ja defendiam que a diferenciagao de tricomas pode ser um
carater de grande importancia para a taxonomia nos mais diferentes grupos
vegetais. A presencga e os tipos de tricomas podem ser uteis para identificagdo nos
mais diversos niveis taxondmicos (ANDRADE et al., 2014; METCALFE & CHALK,
1950; OLIVEIRA et al., 2008). Enquanto a presencga e os tipos de tricomas podem
constituir um importante trago taxonémico, sua abundancia esta relacionada ao
ambiente. Laminas foliares pilosas podem servir de barreira mecéanica contra varios
fatores externos, como herbivoros e patégenos, radiacao ultravioleta, calor extremo
e perda excessiva de agua (VALKAMA et al., 2003; SANTOS-SIMPLICIO et al.,
2022). Os tricomas tectores encontrados em Bowdichia sao esparsos, sugerindo
que nao desempenham um papel fundamental na fotoprotecédo, o que pode indicar

um papel mais voltado a prevengao da herbivora.
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As folhas hipoestomaticas observadas em ambos os géneros podem
representar uma caracteristica associada a menores taxas de fotoinibigdo e
dessecacgao devido a exposi¢ao solar (DRAKE et al., 2018). Isso ocorre porque a
face abaxial da epiderme naturalmente fica menos exposta a radiagao solar. As
folhas hipoestomaticas representam uma vantagem evolutiva em ambientes com
alta incidéncia luminosa e baixa disponibilidade hidrica (GIVINISH, 2002). A
presenca de estdmatos abaixo das células epidérmicas propriamente ditas, além
das camaras supraestomaticas e cameras subestomaticas sao relacionadas a
reducdo da transpiracdo em ambientes secos. Uma vez que a posigcdo dos
estbmatos e a cémara supraestomatica limitam a perda de vapor de agua dos
estdmatos para a atmosfera, a partir da formacéo de uma camada de ar parado que
reveste a regido da folha. As camaras subestomaticas podem proporcionar rotas de
difusdo de vapor de agua entre o clorénquima e o ambiente no interior do mesofilo,
dificultando a saida de agua da planta. Assim, mesmo quando os estdmatos estao
abertos, a baixa densidade estomatica e alta resisténcia cuticular e subestomatica
possibilitam baixas taxas de transpiracdo. (FAHN & CUTLER 1992; FERREIRA,
2015). Tais caracteristicas sdo fundamentais para economia de agua em plantas
(FAHN & CUTLER, 1992).

Embora tenhamos registrado apenas estdématos do tipo paracitico em B.
virgilioides, a literatura descreve também a presengca de estdbmatos do tipo
anomocitico (FERREIRA, 2015). Ja o género Leptolobium apresentou uma grande
variagdo dos tipos estomaticos em comparagdo ao seu grupo irmdo. Segundo
Metcalfe & Chalk (1950) o arranjo das células que cercam os estdmatos € muito
variavel, nenhum tipo sendo constante em uma unica tribo, mas sendo recorrente na
subfamilia os tipos paraciticos, encontrados aqui em Bowdichia e Leptolobium, € o
rodeado por uma roseta de células, encontrado em Leptolobium (Fig. 5-K). Segundo

Appezzato-da-Gloria (2012), esse ultimo tipo de estdmato € raro de ser encontrado.

Em vista transversal observamos que todas as espécies apresentaram
cuticula espessa em face adaxial, ja na face abaxial apenas L. tenuifolium,
apresentou cuticula espessa. De acordo com Burghardt & Riederer (2006) a cuticula
€ constituida por substancias lipidicas, como cera e cutina, cujo objetivo é reduzir a

difusdo de vapor de agua dos tecidos internos da folha para a atmosfera. O
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espessamento desta camada aumenta a resisténcia a perda de agua pela superficie
foliar, ou seja, contribui para reduzir a transpiracdo cuticular e pode elevar a
eficiéncia no uso de agua nestas plantas. Além disso, a cera epicuticular aumenta
acentuadamente a refletancia (KAKANI et al., 2003). Ou seja, cuticulas espessas
também podem oferecer protegdo contra altas intensidades luminosas e radiagao
ultravioleta. O espessamento da cuticula age como mecanismo de protecéo, pois a
cera epicuticular reflete um minimo de 10% a um maximo de 30% da radiagao UV-B
incidente (CEN & BORNMAN 1993; KAKANI et al., 2003). A cuticula espessa na
face adaxial indica estratégias de ambientes com alta incidéncia luminosa e/ou
pouca disponibilidade hidrica (BURGHARDT & RIEDERER, 2006). A presencga de
cuticula espessa pode justificar o predominio de células epidérmicas com paredes

com contorno curvo na face adaxial.

Embora as espécies estudadas tenham apresentado células epidérmicas de
formato variado, apenas as espécies do género Bowdichia apresentaram nas
células epidérmicas da face inferior da lamina foliar células papilosas. As células
epidérmicas com papilas sdo comumente relacionadas a ambientes de altitude e a
areas sombreadas (ESPIRITO SANTO & PUGIALLI, 1999). As papilas nas células
atuariam como lentes aumentando a eficiéncia dos feixes luminosos e por
consequéncia a fotossintese (BONE et al., 1985). A presenga de papilas na face
abaxial parece um pouco controverso, dado que nessa posi¢ao a fungédo de lente
ficaria prejudicada, ja que na superficie inferior da folha a incidéncia luminosa é
menor e as células mais ativas para fotossintese (parénquima paligadico) esta no
lado oposto. A presenga de células papilosas na face adaxial de alguns géneros de
Papilionoideae foi reportado por Solereder (1908) e Metcalfe & Chalk (1950) como
uma caracteristica recorrente a subfamilia. Isso demonstra que embora a folha, e
principalmente a epiderme, manifeste elevado nivel de plasticidade em resposta ao
ambiente, alguns dos caracteres ou estruturas presentes sao bastante conservados

e podem ser utilizados também em estudos de taxonomia.

Durante as observages anatdbmicas das espécies de Bowdichia, detectamos
a presenca de substancias ergasticas na face abaxial. Porém, como nao foram
realizados testes histoquimicos nao foi possivel identificar a natureza da substancia.

Morretes & Ferri (1959), observaram a presenga de agregados esféricos com
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aparéncia de cristais de natureza desconhecida para B. virgilioides, enquanto
Solereder (1908) descreveu a presenga de mucilagem na mesma regido do género
Bowdichia, Metcalfe & Chalk (1950) descreveu como uma caracteristica para a

familia.

O mesofilo em Bowdichia foi identificado aqui nesse estudo como
isobilateral, com a presenga de parénquima palicadico ocupando mais de 50% do
mesofilo e a presenca constante de uma hipoderme bem desenvolvida préximo a
epiderme abaxial. Outros estudos tém relatado o mesofilo de Bowdichia virgilioides
como dorsiventral (BIERAS & SAJO 2009; MACHADO et al., 2013). Mesofilo do tipo
isobilateral e compacto como vemos em B. nitida e B. virgilioides é relacionado a
adaptacdes xeromorficas, um atributo comumente relatado como resposta de
tolerancia a seca e a altas intensidades luminosas. Nesse género, especialmente
em B. virgilioides, o parénquima possui poucos espacgos intercelulares, o que pode
impactar na capacidade de absorver dioxido de carbono (FERREIRA et al., 2015).
Tal perda pode ser atenuada, como visto acima, pela presenca das camaras
subestomaticas que auxiliam na distribuicado dos gases. Adicionalmente a presenca
de uma hipoderme continua composta por células aclorofiladas, bem desenvolvidas,
de paredes finas, como as encontrado em ambas as espécies de Bowdichia, atua
como tecidos de reserva de agua, compensando as perdas de absorgdo dos gases
(BELOTO et al. 2014, DICKINSON, 2000).

Embora apresente um mesofilo ligeiramente distinto do seu grupo irmao, os
tragos exibidos por Leptolobium também estdo relacionados ao ambiente xérico.
Com um mesofilo dorsiventral com parénquima palicadico bem desenvolvido e
compacto com parénquima lacunoso frouxo indicando o investimento destas
espécies em tecidos fotossintéticos, além da presenca de uma hipoderme composta
por células aclorofiladas, bem desenvolvidas. o conjunto dessas caracteristicas
também caracteriza plantas que estido expostas a altas intensidades luminosas
(FERREIRA et al. 2015).

Ambos o0s géneros ainda apresentaram extensdo de bainha
esclerenquimaticas envolvendo os feixes vasculares secundarios. O traco é
amplamente distribuido entre as Papilionoideae (SOLEREDER, 1908) e sua
presencga pode estar relacionado a baixos niveis de nitrogénio no solo (DICKINSON,

2000). Por outro lado, a presenga de extensdo da bainha em posigao vertical no
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mesofilo, como as encontradas aqui, é relacionada a protecdo mecanica e protecao
contra a dissecacdo, auxiliando na longevidade do ¢6rgdo (SILVA et al., 20006).
Adicionalmente, a disposicdo das fibras perivasculares € considerada uma
caracteristica de interesse taxonémico para o grupo (SARTORI & TOZZI, 2002).
Ainda na regido dos feixes vasculares secundarios e terciarios, Bowdichia e
Leptolobium apresentaram cristais prismaticos nas fibras perivasculares externas. A
presenca de cristais prismaticos em folhas estd amplamente relacionado a protegcao
a herbivora, controle osmotico, desintoxicagdo de acidos e metais pesados
(BELOTO et al.,, 2014; METCALFE & CHALK, 1988). Na nervura principal das
espécies 0 género Bowdichia apresentou uma bainha cristalifera contendo cristais

prismaticos e drusas envolve o sistema vascular.
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Consideracoes finais

Com base na observagdo da anatomia foliar dos géneros Bowdichia e
Leptolobium nesse estudo temos a indicagcdo que o0s grupos irméos sao
semelhantes anatomicamente. Os géneros sao distintos quanto a presenca de

tricomas; presenca de células epidérmicas papilosas; e quanto ao tipo de mesofilo.

Embora ndo tenhamos dados suficientes do ambiente onde cada espécie foi
coletada, os dados anatébmicos aqui estudados, indicam que tanto Bowdichia quanto
Leptolobium apresentam adaptagdes a ambientes xéricos. O que pode explicar a
semelhanga dos géneros. Um estudo com um maior numero de individuos
envolvidos e com o controle da origem ambiental, abrangendo a diversidade de
ambientes que Bowdichia e Leptolobium ocorrem, podera indicar com mais exatidao
quais tragos sao taxonomicamente relevantes e quais apresentam maior
plasticidade ambiental e de fato o quanto esses géneros sao semelhantes ou

dissemelhantes estruturalmente.
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