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Resumo

A auséncia de um dos verticilos reprodutivos em algumas flores pode decorrer da
perda ou supressio de primoérdios, o que pode ser elucidado por meio de estudos
morfolégicos do desenvolvimento floral. Ficus L. é um 6timo modelo para estes estudos,
uma vez que possui representantes com sistemas sexuais diversos. Assim, o presente
trabalho teve por objetivo comparar a morfologia da flor em desenvolvimento em Ficus
citrifolia (mondica), F. hispida (ginodidica), F. racemosa (mondica secunddria) e F.
religiosa (mondica), a fim compreender as vias ontogenéticas que promovem a condi¢io
flor imperfeita. Para tal, siconios em diversos estaddios de desenvolvimento foram coletados,
fixados em FAA 50, dissecados em lupa e preparados para observagdes de superficie em
microscopia eletronica de varredura (MEV) e histolégicas em microscopia de luz. A
organizacdo dos meristemas florais e das flores no interior do siconio € muito congesta na
maioria das espécies estudadas, sendo menos acentuada em F. hispida (ginodidica).
Diferencas no tempo de emergéncia dos meristemas e de alongamento do pedicelo em
flores carpeladas foram observadas nas espécies mondicas (F. citrifolia, F. racemosa ¢ F.
religiosa) e parecem ser cruciais para a formacdo da heterostilia incompleta, tipica de
espécies mondicas deste género. As flores carpeladas de todas as espécies exibiram
formacdo de sinestigma ao final do desenvolvimento (exceto aquelas do siconio produtores
de galha em F. hispida). Nossos dados, comparados aos de literatura, indicam que a
auséncia de estames nas flores carpeladas, tanto em espécies mondicas quanto em
ginodidicas de Ficus, deve-se a um processo de perda, ou seja, os primdrdios de estames
ndo sdo iniciados no meristema floral. As flores estaminadas de F. hispida apresentaram
supressao carpelar. A perda de primordios estaminais € difundida no gé€nero e em
Moraceae; ja o carpelo pode ser perdido ou suprimido nestes grupos. Aspectos do
desenvolvimento floral também sdo discutidos em relacio a reproducgdo e biologia floral de

Ficus.

Palavras-chave: ginodioicia, Ficus, ontogenia floral, monoicia, sistema sexual,

unissexualidade.



Abstract

The absence of reproductive organs in some flowers may ontogenetically arise by
organ loss or suppression. Ficus L. is an interesting model for floral developmental studies,
due to its diversity in sexual systems. The aim of this study was to compare the morphology
of the floral development in Ficus citrifolia (monoecious), F. hispida (gynodioecious), F.
racemosa (secondary monoecious) and F. religiosa (monoecious), to help understanding
the ontogenetic pathways that promote the condition “imperfect flower”. Thus, figs at
various developmental stages were collected, fixed in FAA 50 and prepared for surface
(scanning electron microscopy) and histological observations (light microscopy). The
organization of the floral meristem and flowers inside the syconium is quite compressed,
although F. hispida (gynodioecious) exhibits a less compressed floral arrangement inside
the syconium. Variation in meristem inception time and pedicel elongation were observed
in carpellate flowers of monoecious species (F. citrifolia, F. racemosa and F. religiosa) and
should be crucial for establishment of incomplete heterostyly. The carpellate flowers of all
species showed a sinstigma in the later developmental stages (except the gall-producing
syconium in F. hispida). The staminate flowers of F. hispida showed carpel suppression.
Our data, compared with those in the literature, indicate that the absence of stamens in
carpellate flowers is due to loss of stamen primordium, both in gynodioecious and
monoecious species. This condition is present in the genus and in Moraceae as a whole,
while the carpel primordium may be lost or suppressed in this group. Aspects of floral
development observed in Ficus are discussed in relation to their systematic and

reproductive biology.

Key-words: gynodioecy, Ficus, floral ontogeny, monoecy, sexual system, unisexuality.
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Introducao

A expressdo sexual nas plantas é definida pela combinacdo de morfos sexuais
distintos em inflorescéncias e individuos. Individuos com flores perfeitas ou bissexuais
caracterizam espécies hermafroditas; espécies mondicas sao caracterizadas pela presenca de
flores carpeladas e estaminadas no mesmo individuo, e espécies didicas pela presenca de
flores carpeladas e estaminadas em individuos distintos (Richards 1997). Nao obstante,
combinacdes destes tipos de individuos numa mesma espécie proporcionam diversidade
sexual ainda maior, como a existéncia de espécies igualmente hermafroditas, mondicas e
didicas, além de andromondicas (individuos com flores estaminadas e outros com flores
perfeitas), ginomondicas (individuos com flores carpeladas e outros com flores perfeitas),
trimondicas (flores perfeitas, carpeladas e estaminadas no mesmo individuo), androdidicas
(individuos com flores estaminadas e outros com estames e carpelos, na mesma flor ou
ndo), ginodidicas (individuos com flores carpeladas e outros com estames e carpelos, na
mesma flor ou ndo) e tridicas (individuos com flores perfeitas, outros com flores carpeladas
e outros com flores estaminadas) (Richards 1997, Ainsworth 2000).

Flores carpeladas e estaminadas (unissexuais ou imperfeitas) sdo aquelas que
portam apenas um verticilo reprodutivo, o gineceu e o androceu, respectivamente (Endress
1994), e contribuem com o componente feminino (oosfera) e masculino (células
espermdticas) na fertilizacdo (Ainsworth 2000, Perl-Treves & Rajagopalan 2006). A
formacdo destas flores pode ocorrer devido a perda ou supressdo de carpelos ou estames
(Tucker 1988), por perda de funcionalidade devido a anomalias durante a esporogénese ou
gametogénese, bem como por dificuldades na fecundacdo que acarretam esterilidade
(Dellaporta & Calderon-Urrea 1993, Ainsworth 2000, Matsunaga & Kawano 2001,
Tanurdzic & Banks 2004, Zhou et al. 2006). Dessa forma, em qualquer fase do seu
desenvolvimento, uma flor potencialmente perfeita pode ser convertida em imperfeita
(Dellaporta & Calederon-Urrea 1993, Zhou et al. 2006).

Embora as andlises filogenéticas ainda sejam incertas quanto a ancestralidade da
condicdo flor imperfeita para as angiospermas (Endress & Doyle 2009, Specht & Bartlett

2009), sabe-se que sua ocorréncia € difusa no grupo. Pouco mais de 20% das angiospermas

11



produzem flores imperfeitas (Richards 1997, Ainsworth 2000), condi¢cdo que pode ter
surgido mais de 100 vezes dentre as cerca de 160 familias em que € relatada (Charlesworth
& Guttman 1999).

Tradicionalmente sdao reconhecidas duas categorias de flor imperfeita (p.ex. Heslop-
Harrison 1957, Tucker 1988, Dellaporta & Calderén-Urrea 1993, Ainsworth 2000), de
acordo com seu processo de formagdo: por supressdo, denominada tipo I e por perda do
verticilo reprodutivo, denominada tipo II (Mitchell & Diggle 2005). Embora essa tipologia
mascare a diversidade de mecanismos reprodutivos encontrada nas angiospermas (Mitchell
& Diggle 2005), ela é bastante util para o reconhecimento de padroes morfolégicos que
permitam estudos posteriores sobre expressdo gé€nica (Caporali et al. 2000, Adam et al.
2007, Sather et al. 2010), reconstrucdes filogenéticas (Tucker et al. 1993, Lin et al. 2010) e
mecanismos fisiologicos (Chailakhan 1979, Maier et al. 1997, Talamali et al. 2003)
envolvendo flores imperfeitas (Perl-Treves & Rajagopalan 2006).

O processo de formacao de flores imperfeitas do tipo I € caracterizado pela iniciagao
de ambos os verticilos esporogénicos na flor, sendo que apenas um deles atinge a
maturidade funcional como consequéncia da supressdo do verticilo nao funcional. Esse
fenomeno é mais frequente (Mitchell & Diggle 2005) e estd documentado em diversas
espécies, como Zea mays L. (Poaceae; Cheng et al. 1983), Bauhinia spp. (Leguminosae;
Tucker 1988), Ceratonia siliqua L. (Leguminosae; Tucker 1992), Asparagus officinalis L.
(Asparagaceae; Caporali et al. 1994), Silene latifolia L. (Caryophyllaceae; Grant et al.
1994), Rhus hirta Harv. ex Engl. (Anacardiaceae; Gallant et al. 1998) e Cannabis sativa L.
(Cannabaceae; Moliterni et al. 2004). No caso do tipo II, as flores sdo imperfeitas desde o
inicio do desenvolvimento, ou seja, apenas iniciam primérdios de carpelos ou de estames,
nao havendo nenhum vestigio ou rudimento do verticilo ndo-funcional. Esse caso foi
descrito em Mercurialis annua L. (Euphorbiaceae; Durand & Durand 1991), Spinacia
oleracea L. (Amaranthaceae; Sherry et al. 1993) e Thalictrum dioicium L. (Ranunculaceae;
Di Stilio et al. 2005). Existem também casos nos quais perda e supressdo podem ser
observadas em uma mesma espécie, como em Carica papaya L. (Caricaceae; Ronse-
Decrane & Smets 1999).

Os mecanismos de inibi¢cdo de crescimento celular e apoptose desempenham um

papel central na formacao de flores imperfeitas (Mitchell & Diggle 2005, Perl-Treves &
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Rajagopalan 2006). Em algumas espécies de Poaceae (Le Roux & Kellogg 1999), as
células do primérdio carpelar na flor estaminada passam por vacuolizacdo, perda de
organelas e dissolucao do nicleo, que levam a supressao do gineceu. Esterilidade masculina
em flores carpeladas de Actinidia deliciosa (A. Chev.) C.F. Liang & A.R. Ferguson
(Actinidiaceae) € resultado de apoptose durante a formacgdo do grido de pdlen em estames ja
formados (Coimbra et al. 2004). Em Phoenix dactylifera L. (Arecaceae) a supressdo de um
dos verticilos envolvidos na reproducdo ocorre por interrupcao do ciclo de proliferacao
celular (Daher et al. 2010). Estes poucos exemplos conhecidos mostram que a condicao flor
imperfeita pode ser atingida por caminhos ontogenéticos independentes (Kinney et al.
2008).

A abordagem ontogenética pode ser muito util em estudos evolutivos que envolvam
grupos com expressdes sexuais diversas. Em Annonaceae, por exemplo, ocorrem flores
perfeitas e imperfeitas e a androdioicia é comumente encontrada (Saunders 2010). Neste
caso, as flores imperfeitas mostram origens multiplas dentro da familia (Saunders 2010),
resultantes da substitui¢do de estames por carpelos em algumas flores carpeladas (Xu &
Ronse de Craene 2010). Assim, andlises morfoldgicas complementam o panorama obtido
por trabalhos filogenéticos para surgimentos multiplos da condi¢do flor imperfeita.

Em um mesmo contexto, Moraceae constitui um grupo relevante para estudos
ontogenéticos comparativos. A suposta condi¢cdo ancestral da familia é a dioicia, com
surgimentos multiplos de monoicia, androdioicia e ginoidioicia em vdrios niveis
hierdrquicos (como tribos e géneros) (Datwyler & Weiblen (2004). Soma-se a diversidade
de expressdo sexual a diversidade estrutural de inflorescéncias (Weberling 1992, Clement
& Weiblen 2009) nesta familia, o que proporciona uma ampla variedade de mecanismos de
polinizagdo, alguns bem especializados (Berg 2001, Ribeiro 2007). Assim, o entendimento
da historia natural e diversidade reprodutiva de Moraceae torna a familia um bom modelo

para estudos de cunho ontogenético em um contexto evolutivo.
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Moraceae

A familia Moraceae Gaudich. compreende 37 géneros e aproximadamente 1100
espécies distribuidas pelos tropicos e regides temperadas do mundo todo, caracterizada pelo
predominio de espécies com flores imperfeitas, geralmente organizadas em inflorescéncias
com flores carpeladas e/ou estaminadas (Smith et al. 2004, Judd et al. 2007). O Brasil conta
com 198 espécies (65 delas endémicas) distribuidas em 19 géneros, distribuidas
principalmente na regido Amazonica (Forzza et al. 2010). Poucos estados de caracteres
morfolégicos sdo compartilhados pelo grupo, dentre eles o latex leitoso, o évulo andtropo e
a placentacdo apical (Sytsma et al. 2002). Entretanto, diversas andlises macromoleculares
confirmam o monofiletismo da familia (Sytsma et al. 2002, Datwyler & Weiblen 2004,
Zerega et al. 2005, Clement & Weiblen 2009).

Estudos cladisticos situam Moraceae dentro de Rosales, compondo um clado que
engloba Cannabaceae, Cecropiaceae, Celtidaceae, Ulmaceae e Urticaceae. Estas familias
apresentam como sinapomorfias flores imperfeitas, embrides curvados e auséncia de
hipanto (Sytsma et al. 2002). Os grupos mais préximos a Moraceae seriam Cannabaceae e
Urticaceae. Nessas trés familias, flores carpeladas e estaminadas ocorrem na mesma
inflorescéncia (Datwyler & Weiblen 2004).

Moraceae apresenta uma enorme diversidade de historias de vida e caracteristicas
morfoldgicas, particularmente na arquitetura da inflorescéncia, no sistema reprodutivo e na
ecologia de polinizacdo (Berg 2001, Datwyler & Weiblen 2004, Ribeiro 2007). Sua divisdo
taxonomica € feita em seis tribos: Artocarpeae, Castilleae, Dorstenieae, Ficeae, Moreae, e,
recentemente, Maclureae (Ribeiro 2007, Clement & Weiblen 2009). Artocarpeae possui
sete gé€neros com representantes arboreos, com diversos arranjos de inflorescéncias,
variando de espigas simples a complexos globosos capitados. Apresenta espécies didicas ou
monoicas (Ribeiro 2007, Clement & Weiblen 2009). Castilleae (=Antiarideae) ¢ formada
por onze géneros com representantes arboreos didicos, caracterizados pelas inflorescéncias
com receptdculo discdide a cOnico. As flores carpeladas e estaminadas podem ou ndo estar
presentes na mesma inflorescéncia (Berg 2001, Ribeiro 2007, Clement & Weiblen 2009).
Dorstenieae € diversificada, seus membros apresentam ampla gama de habitos (como ervas,

lianas, arbustos suculentos ou darvores), compondo oito géneros. Ocorrem espécies
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mondicas (maioria), didicas ou androdidicas (raro) (Berg 2001, Ribeiro 2007, Clement &
Weiblen 2009). Ficeae compreende um unico género, Ficus L., que é o maior da familia,
com cerca de 750 espécies. Seus hdbitos e morfologias podem ser bem distintos. Sua
inflorescéncia tipica é denominada siconio (Berg 2001, Berg & Corner 2005). Maclureae
possui apenas um género (Maclura) e habitos variados (drvores ou lianas). Todas as
espécies sdo didicas e frequentemente exibem glandulas de coloragdo amarela na
inflorescéncia (Ribeiro 2007, Clement & Weiblen 2009). Moreae € composta por oito
géneros, a maioria com representantes arboreos e todos didicos. Suas inflorescéncias
portando flores carpeladas e estaminadas sdo simples, tais como espigas ou racemos. A
maioria possui estames curvados, os quais sdo sustentados estruturalmente por pistilédios
(estames urticiceos) (Berg 2001, Ribeiro 2007, Clement & Weiblen 2009).

Estudos de desenvolvimento floral sdo escassos para a familia com um todo. As
ilustragdes de ontogenia floral de Artocarpus heterophyllus Lam. sugerem perda nas flores
carpeladas e estaminadas, que ocorrem em inflorescéncias distintas, ambas com arranjo
muito congesto de primdrdios florais (Moncur 1985). Em Maclura pomifera (Raf.) C.K.
Schneid. ocorre perda do outro verticilo esporogénico em flores carpeladas e estaminadas
(Maier et al. 1997). No entanto, Morus rubra L. apresenta perda estaminal nas flores
carpeladas e supressdo do carpelo nas flores estaminadas (Maier et al. 1997). Apesar de
Ficus ser o maior género da familia (Berg 2001, Judd et al. 2007), € notdvel a escassez de
trabalhos que envolvam a compreensdo da flor imperfeita nesse género, sendo encontrados
relatos apenas para Ficus sycomorus L., F. carica L. e F. sur Forsskal. Ficus sycomorus
mostra supressao de um dos dois carpelos presentes nas flores carpeladas e supressao
carpelar nas flores estaminadas (Galil et al. 1970). F. carica apresenta tanto perda quanto
supressdo nas flores imperfeitas (Condit 1932, Beck & Lord 1988). Em Ficus sur ocorre
perda em flores carpeladas e estaminadas (Verkerke 1988). Assim, parece haver variacoes
nos mecanismos ontogenéticos que levam a formacgao da flor imperfeita em Ficus.

Caracteristicas singulares de Ficus, como o tipo de inflorescéncia (Datwyler &
Weiblen 2004, Clement & Weiblen 2009), sua relacdo de mutualismo obrigatdrio (Cook &
Rasplus 2003) e co-evolugdo com vespas polinizadoras (Weiblen 2004, Rgnsted et al.

2005) tornam este género atrativo para estudos ontogenéticos da condicdo flor imperfeita.
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Ficus L.

Ficus L. € um dos vinte maiores géneros de angiospermas (Frodin 2004), com mais
de 750 espécies de distribuicdo pantropical, estendendo-se por regides subtropicais ou
temperadas quentes (Berg & Corner 2005). A maior riqueza floristica do género é
encontrada na regido Oriental-Australiana, com mais de 500 espécies. Em comparagao,
regides Afrotropical e Neotropical possuem cerca de 110 e 130 espécies, respectivamente
(Berg & Corner 2005). Seus representantes apresentam uma enorme diversidade de habito
de crescimento, como arbodreo, trepador, epifito, hemi-epifito e rupestre (Berg 1990,
Harrison et al. 2003, Berg & Corner 2005). Figueiras sdo ainda consideradas espécies-
chave em ecossistemas tropicais, especialmente nas florestas imidas (Harrison 2005). Sua
importancia ecoldgica resulta da relacdo mutualistica com vespas polinizadoras e da oferta
de alimento (figos) a vérios grupos de vertebrados frugivoros (Shanahan et al. 2001, Herre
et al. 2008).

A caracteristica morfolégica que melhor define o género € o siconio (ou figo), um
tipo de inflorescéncia constituido por um receptidculo urceolado (Weberling 1992),
revestido internamente por flores geralmente imperfeitas (Berg 1990). Bracteas sempre
estdo presentes na margem do receptidculo da inflorescéncia, que forma uma abertura
estreita chamada ostiolo (Berg 1990, Berg & Corner 2005). Outras bracteas podem ocorrer
ainda, revestindo todo o exterior ou interior do siconio, de acordo com a espécie (Mello-
Filho et al. 2001, Berg & Corner 2005). O ostiolo € a tnica forma de acesso ao interior do
siconio (Galil & Eisikowitch 1968), embora a disposi¢do das bracteas em espiral ou fileiras
miltiplas funcione como barreira seletiva a visitantes (Berg & Corner 2005).

A polinizacdo de Ficus € feita por fémeas de vespas Agaonidae (Hymenoptera:
Chalcidoidea), que possuem uma relagdo de mutualismo obrigatério com as figueiras
(Kjellberg et al. 2005). O ciclo de reproducdo das vespas polinizadoras e o
desenvolvimento do siconio sdo divididos em cinco fases (Galil & Eisikowith 1968). A
primeira fase corresponde ao desenvolvimento inicial das flores carpeladas, anterior a sua
antese, denominada pré-feminina (ou fase A). Fémeas da vespa polinizadora (fecundadas e
carregadas de pdlen) alcancam um siconio onde as flores carpeladas estejam com o estigma

receptivo (fase feminina ou B), atraidas por substincias volateis (Grison-Pigé et al. 2002).
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Assim que a vespa polinizadora atravessa o ostiolo, realiza a polinizacdo das flores
carpeladas e inicia a oviposicdo préoximo ao 6vulo (Verkerke 1986). A maioria das flores
carpeladas € polinizada nesse processo, o qual termina com a morte da vespa polinizadora
no interior do siconio (Pereira ef al. 2000). As flores que foram somente polinizadas dao
origem a sementes e frutos, enquanto aquelas que foram polinizadas e ovipositadas formam
larvas e galhas (Verkerke 1986). As larvas se alimentam do nucelo e do endosperma e
ocupam a posi¢cao que seria do embrido vegetal (Verkerke 1989, Jansen-Gonzalez 2009). O
desenvolvimento das sementes e larvas caracteriza a fase interfloral ou C. A maturacao dos
estames coincide com o fim do desenvolvimento das vespas, denominada fase masculina ou
D. Durante esse periodo, os machos emergem mais cedo e copulam as fémeas, que ainda
estdo nas galhas. Assim que as fémeas emergem, coletam ativamente o pdlen (ou sdo
recobertas passivamente por este) (Kjellberg e al. 2001) e buscam outro siconio que esteja
receptivo, onde possam ovipositar (Bronstein 1992). A dispersdao da prole de vespas e o
amadurecimento do siconio (e das drupas) definem a fase pds-floral ou E, onde os siconios
se tornam atrativos para diversas espécies de vertebrados frugivoros que atuam como
dispersores (Janzen 1979).

Cerca de um terco das espécies de Ficus apresenta polinizacdo passiva, na qual o
p6len € liberado das anteras e recobre o corpo das vespas polinizadoras que o transportam
até outro siconio (Jousselin & Kjellberg 2001, Jousselin et al. 2004). As demais espécies
apresentam poliniza¢do ativa, caracterizada pelo comportamento de procura e coleta de
p6len pelas vespas polinizadoras. O pélen € estocado em uma cavidade do corpo da vespa
para ser levado a outro figo que esteja receptivo (Kjellberg et al. 2001). Neste tltimo caso,
a polinizacdo € feita pela deposicdo de graos de pdlen (retirado das bolsas torécicas) sobre o
estigma da flor em que a vespa oviposita. Entretanto, as flores carpeladas que nao foram
ovipositadas também recebem pdlen devido a unido dos estigmas em um sinestigma, que
atua como superficie comum de germinagdo polinica (Galil & Eisikowitch 1968, Verkerke
1989, Jousselin et al. 2003a). Nas espécies com polinizagdo passiva, 0 sinestigma nao €
formado e a produgdo de pdlen é maior (Kjellberg et al. 2001, Jousselin et al. 2003a,
Jousselin et al. 2004).

O fator que talvez mais influencie o destino de um carpelo polinizado, quanto a

producdo de sementes ou vespas, € a posicdo que o ovario ocupa no interior do sicOnio
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(Anstett 2001). Uma medida indireta, que pode ser empregada como referéncia a essa
localizagdo, € o comprimento do estilete (Kjellberg ef al. 2005), que indica a acessibilidade
do ovério ao ovipositor da vespa polinizadora (Ganeshaiah ef al. 1995). Flores que
apresentam um estilete curto possuem o ovdrio ao alcance do ovipositor da fémea
polinizadora, enquanto as flores de estilete longo usualmente permanecem inacessiveis
(Galil & Eisikowith 1968). O arranjo destas flores e sua distribui¢do dentro do sicOnio sdao
reflexos da expressdo sexual entre as espécies do género (Verkerke 1989).

Aproximadamente metade das espécies de Ficus € mondica (Berg 1989, Berg &
Corner 2005), ou seja, o mesmo siconio porta flores carpeladas e estaminadas, onde sdo
produzidos sementes, galhas e pélen (Galil & Eisikowitch 1968, Verkerke 1986, Cook &
Rasplus 2003). As demais espécies apresentam individuos que portam siconios com flores
carpeladas e flores estaminadas, e individuos que possuem siconios com flores
exclusivamente carpeladas (Valdeyron & Lloyd 1979, Cook & Rasplus 2003). Nos siconios
com flores exclusivamente carpeladas, todas as flores apresentam estiletes longos, que
impedem a oviposi¢do pelas vespas e permitem apenas a producdo de sementes (funcao
feminina) (Verkerke 1987). Nos siconios com flores carpeladas e estaminadas, todos os
estiletes sdo curtos e a vespa polinizadora deposita seus ovos em todas as flores carpeladas,
0 que torna este siconio produtor da prole de vespas e pdlen (fun¢do masculina) (Cook &
Rasplus 2003). Dessa forma, apesar de funcionalmente didicas, tais espécies sao
estruturalmente ginodidicas (Kjellberg et al. 1987, Weiblen 2000).

A inclusdo da abordagem filogenética tem auxiliado no esclarecimento da histéria
evolutiva de Ficus (Weiblen 2000, Jousselin et al. 2003a). Segundo a classificacdo
taxondmica tradicional, este género estd dividido em seis subgéneros: Ficus,
Pharmacosycea, Sycidium, Sycomorus, Synoecia e Urostigma (Berg 1989, Berg & Corner
2005). No entanto, estudos recentes mostram que tal divisdo ndo é congruente com a
filogenia proposta para Ficus (Jousselin et al. 2003a, Rgnsted et al. 2005, Rgnsted et al.
2008), por ser baseada em caracteres que evoluiram de forma independente nas diferentes
linhagens, tais como modo de polinizacdo e hédbito. Apesar da circunscri¢ao artificial dos
subgéneros, subdivisdes infra-genéricas em secdes e subsecdes parecem delimitar grupos

naturais (Rgnsted er al. 2008) (fig. 1).
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Castila, Pousenia (grupo externo)

secdo Pharmacosycea

S subser. Albipilae
se¢do Oreosycea s.s.
subgénero Pharmacosycea . subgénero Sycidium
() subgénero Urostigma @ subgénero Synoecia
() subgénero Sycomorus @ subgénero Ficus

Figura 1: Filogenia de Ficus. Relacionamento infra-genérico de Ficus. A expressdo sexual estd indicada no
cladograma pelas linhas pretas (monoicia) e linhas cinzas (ginodioicia). Surgimento da ginodioicia € indicado
pelas setas vermelhas e perda da ginodioicia (reversdo para a condi¢do mondica, ou monoicia secunddria)
indicada por setas azuis (devem ter surgido duas vezes, setas vermelhas). Note que os subgéneros (sensu Berg
1989, Berg & Corner 2005) indicados pelas cores ndo formam grupos monofiléticos, a exce¢do do subgénero
Sycidium. Os subgéneros Sycomorus e Synoecia sdo parafiléticos, devido ao relacionamento com outras
linhagens (ndo mostrada para Synoecia) que ndo fazem parte da circunscricdo tradicional. O polifetismo dos
subgéneros Ficus e Urostigma sdo evidentes. Modificado de Weiblen (2000), Jousselin er al. (2003a),
Rgnsted er al. (2008) e Astrid Cruaud et al. (dados ndo publicados).
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Mudangas mais relevantes para a taxonomia de Ficus, segundo Rgnsted et al.
(2008) sdo: (1) O subgénero Pharmacosycea € polifilético, sendo a secdo Pharmacosycea a
primeira linhagem a divergir do restante de Ficus, enquanto as demais seg¢des seriam
relacionadas a distintos grupos dentro do género como um todo. (2) O subgénero
Urostigma (sensu Berg 1989) assumiria circunscricdo monofilética com a exclusdo da
secdo Urostigma. Outras secdoes sdo bem apoiadas nestas andlises (como Americana),
enquanto outras tém pouco apoio (como Galoglychia). (3) O subgénero Sycomorus engloba
grupos tradicionalmente reconhecidos em dois clados distintos (um clado constituido pelas
secoes Sycomorus s.l. e Adenosperma, e outro clado formado pela secdo Sycocarpus)
separadas, entretanto, por outras linhagens (ex. Ficus tikoua, se¢ao Ficus) ndo pertencentes
a delimitacdo reconhecida por Berg & Corner (2005) do subgénero Sycomorus. (4) O
subgénero Sycidium parece ser o unico monofilético. (5) O subgénero Synoecia é
polifilético. Embora a maior parte das espécies circunscritas pelas secdes Rhizocladus e
Kissosycea componha um mesmo clado, outras espécies do subgénero Synoecia estio mais
relacionadas a outros grupos. (6) Por fim, o subgénero Ficus ndo delimita um grupo
monofilético. A sec¢do Eriosycea parece mais relacionada ao subgénero Synoecia e a
subsecdo Ficus relacionada a um grupo de Oreosyceae (subse¢do Albipilae, subgénero
Pharmacosycea).

Dentro deste novo contexto filogenético proposto para Ficus, grandes avangos
foram alcancados na compreensdo da origem e diversidade reprodutiva, analisando a
evolugdo de caracteres dentro do género. A condicdo ancestral em Ficus seria a polinizacio
passiva, com um surgimento evolutivo da poliniza¢@o ativa no ancestral comum do género,
ndo compartilhado com a secdo Pharmacosycea (Jousselin et al. 2003a). Entretanto, a
polinizagcdo passiva deve ter sido revertida ao menos cinco vezes de forma independente a
partir da condic@o ativa, como um evidente caso de convergéncia. Em relacdo ao sistema
sexual, a condicao ancestral seria a monoicia (Weiblen 2000, Jousselin et al. 2003a
Datwyler & Weiblen 2004) e o surgimento da ginodioicia teria ocorrido em pelo menos
duas linhagens distintas (fig. 1). Houve ao menos uma reversao para a monoicia (se¢ao
Sycomorus) a partir da condigdo ginoididica, referida aqui como monoicia secunddéria e

estruturalmente idéntica & monoicia “plesiomorfica” (Weiblen 2000). Dessa forma, a
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ginodioicia € um estado de cardter homoplastico e reversivel em Ficus, o que levanta
indagacbes sobre suas vias ontogenéticas, bem como sua reversdo para a monoicia
secundaria (Weiblen 2000).

Esse panorama apresenta uma 6tima oportunidade de trabalho, pois as hipdteses
filogenéticas sugerem que a condicdo flor imperfeita em Ficus ndo seja uniforme do ponto
de vista do seu desenvolvimento floral. Assim, o objetivo do presente estudo foi investigar
a morfologia da flor em desenvolvimento em quatro espécies de Ficus com diferentes
expressoes sexuais: F. citrifolia (mondica), F. hispida (ginodidica), F. racemosa (mondica
secunddria) e F. religiosa (mondica). Mais especificamente, pretende-se elucidar as vias
ontogenéticas que promovem a condi¢do flor imperfeita e discutir caracteres ontogenéticos

florais com valor adaptativo para o grupo.

Materiais e Métodos

Espécies estudadas

As espécies utilizadas nesse estudo sdo apresentadas na Tabela 1. Sua escolha foi
feita com base no posicionamento filogenético de cada espécie em relacdo ao género
(Rgnsted et al. 2008), diversidade de expressao sexual (Weiblen 2000) e disponibilidade de
dados sobre aspectos reprodutivos. Todas as espécies apresentam polinizacao ativa (Galil &
Snitzer-Pasternak 1970, Pereira et al. 2000, Yang et al. 2002, Wang et al. 2005) de modo a
possibilitar a comparacdo dos resultados obtidos. Essa medida visa a anular eventual
variacdo estrutural encontrada entre os tipos de poliniza¢do (passiva e ativa - Jousselin &

Kjelberg 2001, Jousselin et al. 2004) em Ficus.
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Tabela 1: Informacdes sobre as espécies de Ficus estudadas neste trabalho.

Espécies Subgénero/Secao Local de coleta Sistema sexual
Ficus citrifolia Mill. U rosz‘igma/Americana1 Ribeirdo Preto — SP (Brasil) Monéico’

. .. . . 2 Rio de Janeiro — RJ (Brasil) . 4
Ficus religiosa L. Urostigmal Urostigma i (C56) Monoico
Ficus racemosa L. Sycomorus/Sycomorus® Rio de Janeiro = R.J (Brasil) MOI}O.I CS 6

Yunnan (China) secundario
Ficus hispida L. Sycomorus/Sycocarpus® Yunnan (China) Ginodidico’

Fontes: 1: Carauta & Diaz 2002; 2: Berg & Corner 2005, 3: Pereira et al. 2000, 4: Galil & Snitzer-Pasternak
1970, 5: Wang et al. 2005, 6: Weiblen 2000, 7: Yang et al. 2002,.

Ficus citrifolia possui representantes arboreos ou hemi-epifiticos. Os siconios sdo
piriformes, com 1,5 cm de didmetro, dispostos em pares na axila foliar (fig. 2A e 2B).
Apresentam colora¢do verde quando imaturos e avermelhada na maturacdo. De ocorréncia
Neotropical, estd presente em todo o Brasil, desde o norte da Argentina até a América
Central (Berg & Villavivencio 2004). Encontrada em floresta ombrofila densa e estacional
semidecidual; no cerrado habita preferencialmente margem de rios. Seus siconios podem
ser encontrados durante todo o ano (Pereira et al. 2007). Sua polinizacdo € feita por f€meas
de uma espécie de Pegoscapus (J-Y Rasplus dados ndo publicados).

Ficus hispida apresenta representantes arbOreos ou arbustivos. Os sicOnios
produtores de semente ou de galha sdo semelhantes, encontrados na axila foliar, solitarios
ou em pares, ou emergidos do tronco ou de ramos principais (caulifloria) (fig. 2C). Pode
existir geocarpia nesta espécie. SicOnios sdo globosos (fig. 2D), cerca de 2 cm de diametro,
marrom-claros a esbranquicados quando ainda imaturos e amarelados na maturidade. Sua
ocorréncia abrange a regido Oriental e Australiana, especificamente o Sri Lanka, India e

leste do Paquistdo; Sudeste Asiatico, do sul da China a Austrélia. Encontrada geralmente ao
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longo de rios e bordas pantanosas(Corner 1981, Berg & Corner 2005). Como é uma espécie
pioneira, desempenha papel importante no processo de restauracdo e recomposicdo de
florestas tropicais na Asia. Sua polinizacio é feita por fémeas de Ceratosolen solmi
marchali Mayr 1960, (Yang et al. 2002).

Ficus racemosa possui individuos com porte arboreo. Os sicOnios emergem em
grupos do tronco (caulifloria) (fig 2E), de caules sem folhas e ramificados. Seu formato
varia de subgloboso a piridiforme, de 1,5-3 cm de didmetro. Apresentam coloracido rosa-
avermelhada (fig 2F) que se torna roxa ou laranja na maturidade. Ocorre na regido Oriental
e Australiana, abrangendo Paquistao, India, sul da China até a Austrélia. Assim € a tnica do
subgénero Sycomorus que nio ocorre na Africa. Ocupa florestas e formacdes secunddrias,
cresce principalmente em vales imidos ou margens de rios (Corner 1981, Berg & Corner
2005). Sua polinizagao € feita por fémeas de Ceratosolen fusciceps Mayr 1885 (Wang et al.
2005).

Ficus religiosa apresenta individuos com hdébito arbéreo ou hemi-epifitico. Os
siconios sao axilares, solitdrios ou em pares, subglobosos com 0,8-1,5 cm de diametro (fig.
2G e 2H). Na maturidade tornam-se roxos, rosas ou pretos. Ocorre na regiao Oriental, do
norte do Paquistdo ao sul da China, e do norte da Tailandia ao Vietna. Ocupa as florestas
sub-Himalaias (Corner 1981, Berg & Corner 2005). Sua polinizagao € feita por fémeas de
Platyscapa quadraticeps (Mayr) 1885 (Galil & Snitzer-Pasternak 1970).

Siconios de Ficus citrifolia foram coletados em Ribeirdao Preto — SP (campus da
USP) em junho de 2009 e abril e junho de 2010. Siconios de F. racemosa (novembro de
2009 e marco de 2010) e de F. religiosa (agosto de 2009 e marco de 2010) foram coletados
no Jardim Botanico do Rio de Janeiro, RJ. Material adicional de F. racemosa e F. religiosa,
bem como todas as amostras de F. hispida foram obtidas de exemplares chineses
localizados no Jardim Botanico Tropical de Xishuangbanna, Yunnan (China), coletados e

preparados pela doutoranda Larissa Galante Elias, no primeiro semestre de 2008 (Tabela 1).
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Figura 2. Ramos e siconios das espécies estudadas de Ficus. Ramo (A) e siconio (B) de Ficus citrifolia. Ramos
(C) e siconio (D) de F. hispida. Ramos (E) e siconio (F) de F. racemosa. Ramo (G) e siconio (H) de F. religiosa.
(fotos C e D de Larissa G. Elias, G e H de Juliana V. Paulino).

24



Desenvolvimento floral

Siconios em diversas fases do desenvolvimento foram coletados, fixados em FAA
50 (Johansen 1940) e conservados em etanol 70%. As coletas amostraram pelo menos dois
individuos por espécie. Os materiais fixados foram posteriormente dissecados em
microscopio estereoscopico e preparados para observacdes em microscopia de luz e
eletronica de varredura.

Para o exame de superficie (microscopia eletronica de varredura - MEV), os
materiais foram desidratados em série etandlica (Tucker 1993), submetidos a secagem por
ponto critico de CO, em um aparelho Bal Tec CPD 030, montados em suportes metalicos,
colocados sobre fita adesiva de Carbono ou coléide grafite e entdo cobertos com Ouro em
um metalizador Bal Tec SCD 050. O tempo médio de metalizacdo foi de 200 segundos. As
observacdes foram efetuadas no Departamento de Quimica da Faculdade de Filosofia,
Ciéncias e Letras de Ribeirdao Preto/USP, em um microscépio eletronico de varredura
Shimadzu SS-550; e no Departamento de Biologia Celular ¢ Molecular e Bioagentes
Patogénicos da Faculdade de Medicina de Ribeirdo Preto/USP, em um microscépio
eletronico de varredura JEOL JSM 5200. As imagens foram obtidas em 15 ou 20kv.

Para o exame histoléogico em microscopia de luz (ML), alguns estddios de
desenvolvimento da flor foram escolhidos com base nas informacdes previamente
fornecidas em MEV. Os materiais escolhidos foram incluidos em resina plastica
(historesina) Leica, seccionados transversal e longitudinalmente (espessura inferior a Spum)
em micrétomo rotativo Leica RM 2245 com navalha de aco, corados com Azul de
Toluidina (O’Brien et al. 1964) 0,05% em tampao fosfato (pH = 4,4). As laminas foram
montadas no momento da observacdo com dgua destilada e laminula de vidro. As
observacdes e fotografias digitais foram obtidas com camera digital Leica DFC 320

acoplada em microscopio de luz Leica DM 4500 B.
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Terminologia

As bracteas foram descritas conforme Mello-Filho er al. (2001). Bracteas de
primeira ordem, presentes na abertura do siconio (ostiolo), sio chamadas orobrécteas; e
bracteas de segunda ordem, associadas a flores, que ocorrem no interior do siconio, sao
chamadas de bractéolas. Considerando que o sicOnio representa um cenossomo, ou seja, um
sistema de ramificacdo em que a inflorescéncia aparece como um corpo compacto, sem
alongamento do seu eixo (Endress 2010), padronizamos o eixo adaxial/abaxial da

inflorescéncia segundo o eixo central/ostiolar (fig. 3).

| A

I 11 11

Figura 3. Eixo adaxial/abaxial em inflorescéncias. Correspondéncia estrutural entre diferentes
inflorescéncias. I: racemo, II: capitulo e III: siconio. Apenas uma flor € indicada para fins de simplificacao.
Bracteas de segunda ordem sdo associadas as flores. A por¢ao adaxial € indicada em A e a por¢do abaxial em
B. Note a inversao de posicdo vista no sicénio (IIT) em rela¢do a I. Modificado de Weberling (1992).

A terminologia adotada para descrever a morfologia floral segue Berg (1990).
Flores de estilete longo foram aqui utilizadas para designar flores que frequentemente
produzem sementes. Flores de estilete curto foram usadas para indicar flores que produzem
vespas. Por fim, o termo flores neutras foi utilizado para descrever flores sem func¢do
reprodutiva, seja masculina ou feminina, devido ao desenvolvimento incompleto de

estruturas de ambos os verticilos reprodutivos.
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Resultados

A estrutura e o desenvolvimento dos tipos florais e sua relacio com a inflorescéncia
serdo apresentados separadamente para as quatro espécies. A descricdo dos processos
ontogenéticos serd iniciada com as fases iniciais do siconio, seguida do desenvolvimento

das flores carpeladas e estaminadas.

Ficus citrifolia

Esta espécie apresenta todos os tipos florais distribuidos no mesmo siconio (fig. 4).
As flores carpeladas sdo maioria e estdo dispersas por todo interior do siconio, da mesma
forma que as flores estaminadas. Bractéolas estdo associadas a todas as flores, que ficam

densamente empacotadas na maturidade do siconio.

Figura 4. Arranjo das flores estaminadas e carpeladas no siconio de Ficus citrifolia: todas as flores estdo
dispersas ao acaso no interior do siconio. Flores estaminadas (em preto) sdo menos frequentes. Flores
carpeladas apresentam pedicelos de comprimentos diferentes, o que promove um arranjo multiestratificado
dos ovdrios das flores carpeladas no siconio. Todas as flores estdo associadas a bractéolas (ndo mostrada).
Barra de escala = Smm.
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O siconio inicia seu desenvolvimento como um receptiaculo discéide. Suas margens
crescem gradativamente até formar uma estrutura globosa. Durante os estddios iniciais, as
orobricteas preenchem a cavidade siconial em formacao (fig. SA). O crescimento desse
tampao de bracteas imbricadas exerce forte pressdo contra a parede interna do siconio (fig.
5B). Os primeiros meristemas florais emergem nos pontos de menor pressdo contra o
siconio, ou seja, onde as orobracteas formam lacunas por seu arranjo imbricado (fig. 5B e
5C). Posteriormente, as regides submetidas a intensa compressao pelas orobricteas também
formam meristemas florais tardios. A emergéncia de meristemas florais (de flores
carpeladas e estaminadas) e primérdios de bractéolas associados ocorrem ao acaso no
interior do siconio (fig. 5B). Durante este estddio, os meristemas das flores carpeladas sdao
indistinguiveis daqueles das flores estaminadas. Assim, o tempo e a distribuicdo espacial de
emergéncia sdo varidveis. Meristemas de flores carpeladas sdo mais abundantes que aqueles

de flores estaminadas.

Flor carpelada: A Dbractéola associada ao meristema floral ndo reveste

completamente os primérdios de perianto e carpelo (fig. SD-H). Trés primdrdios de
perianto sdo iniciados em ordem unidirecional, seguidos da iniciacdo de um tnico
primordio carpelar (fig. 5G e 5SH). O alongamento dos primérdios do perianto é menos
pronunciado que o do carpelo (fig. 6A e 6B).

O primérdio do carpelo € cilindrico durante o inicio do desenvolvimento (fig. 6A).
Posteriormente, uma depressdo é observada no dpice do primdrdio (fig. SH) e a margem
adjacente a essa depressdo cresce formando um tubo, com uma abertura obliqua (fig. 6B) e
assume um aspecto ascidiado (fig. 6B-E). Apenas um 6vulo € formado no interior do ovério

e sua iniciacao € anterior ao fechamento da abertura carpelar (fig. 6C, 6D e 6F).
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Figura 5. Estadios iniciais do desenvolvimento do siconio em Ficus citrifolia. A: sicdnio jovem em secio
longitudinal; as orobricteas preenchem toda a cavidade do receptdculo (MEV). B: interior do siconio jovem,
mesmo estddio anterior. Note a emergéncia dos meristemas florais onde as orobricteas nao exercem pressao
direta (setas) (MEV). C: detalhe da regido de emergéncia do meristema floral entre as orobrécteas (setas)
(MEV). D: meristema floral associado a bractéola (MEV). E: secdo longitudinal do mesmo estadio que D
(ML). F: meristema floral associado a bractéola e formagdo do primérdio do perianto (ML). G: iniciacdo do
primérdio do perianto (MEV). H: meristema floral (esquerda) associado a bractéola com iniciagdo dos
primérdios do perianto e carpelar, meristema floral (direita) com carpelo em estddio posterior (MEV). Seta
indica inicio da formagdo da abertura carpelar. br=primdrdio de bractéolas, c=primérdio carpelar,
mf=meristema floral, or=orobricteas, p=primérdio de perianto. Barras de escala = 200um (A) 100um (B),
50um (C, D, E, Fe G) e 10um (H).
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O desenvolvimento floral no interior dos siconio € assincronico, uma vez que
meristemas em inicio de formacao carpelar sdo encontrados ao lado de botdes florais em
estddios mais avancados (fig. 7A). O alongamento do pedicelo nio ¢ homogéneo, sendo
que aqueles meristemas florais que emergiram primeiro apresentam pedicelos maiores (fig.
7B, 7C e 7D). Tal efeito cria diferencas no posicionamento dos ovdrios no siconio: €
possivel observar ovdrios aderidos a parede siconial (botdes florais sésseis) (fig. 7C) e
outros proximos a cavidade do siconio (botdes com pedicelos longos) (fig. 7D). Ocorre
unido dos primérdios do perianto nos botdes com pedicelos longos (fig. 7D). Concomitante
ao estabelecimento da organizacdo multiestratificada dos botdes florais, o estilete se alonga
e, em seu dpice, inicia-se a especializacdo estigmatica (fig. 6F, 7B, 7C e 7D). Apds a
diferenciacdo completa do estigma, os 6rgdos do perianto se alongam e revestem o ovario
(fig. 7E-G).

As flores carpeladas sdo polimérficas (fig. 7E e 7F), exibindo varia¢des no tamanho
do pedicelo, do estilete e na soldadura dos 6rgaos do perianto. Considerando que o estilete
de todas as flores atingem o mesmo plano na cavidade siconial, flores sésseis apresentam
estiletes longos e flores com pedicelo longo exibem estiletes curtos, além de comprimentos
intermedidrios. O perianto apresenta 2-3 segmentos lanceolados livres nas flores de estilete
longo (fig. 7E) e € tubular nas flores de estilete curto (fig. 7F).

O carpelo maduro porta um estilete lateral ao ovario uniovulado (fig. 7G), glabro e
de comprimento varidvel de acordo com a posi¢do ocupada pelo ovdrio no siconio (fig. 7E
e 7F). O estigma ¢ filiforme e recoberto por papilas alongadas (fig. 7E, 7F e 7G). A
superficie estigmadtica apresenta curvatura perpendicular ao estilete. Os estigmas de trés a
cinco flores adjacentes formam agregados, pouco aderidos, em um mesmo plano de
exposicdo na cavidade do siconio (fig. 7H). Assim, a unido destes estigmas forma um
sinestigma descontinuo.

N3ao foram encontrados vestigios de primordios de estames nas flores carpeladas.
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Figura 6. Estadios iniciais do desenvolvimento da flor carpelada em Ficus citrifolia. A: primérdios do
perianto e carpelos ja formados. Note o inicio da depressdo no dpice do carpelo (MEV). B: abertura carpelar
obliqua ao carpelo ascidiado (MEV). C: iniciacdo do évulo enquanto persiste a abertura carpelar (ML). D:
secdo longitudinal mediana, mesmo estddio de C (ML). E: flor carpelada em desenvolvimento protegida por
bractéola. Note o aspecto ascidiado do carpelo, que se alonga mais que os 6rgaos do perianto (MEV). F:
inicio da especializacdo estigmadtica (setas) no carpelo ainda aberto. br=bractéola, c=primérdio carpelar,
o=6vulo em formag@o, p=primérdio perianto. Barras de escala=50um (A, B e E), 100um (C e D).
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Figura 7. Estadios intermediarios e finais do desenvolvimento da flor carpelada em Ficus citrifolia. A:
visdo geral do interior do siconio, mostrando assincronia no desenvolvimento das flores carpeladas e suas
bractéolas. Note flores carpeladas em estddios iniciais (direita) e posteriores (esquerda) (MEV). B: botdes de
flores carpeladas com pedicelo curto e longo estabelecem empacotamento floral denso no sicénio em
desenvolvimento (MEV). Seta indica especializagdo da regido estigmdtica. C: alongamento carpelar em botdo
com pedicelo curto (MEV). D: 6rgdos do perianto unidos na flor de estilete curto (MEV). E: flor de estilete
longo com estigma diferenciado, exibindo papilas conspicuas (MEV). F: flor de estilete curto com estigma
diferenciado e perianto unido (lacinios indicados por “p”) (MEV). G: se¢do longitudinal mediana em flor
carpelada de estilete curto. (ML). H: arranjo do estigma das flores carpeladas na superficie interna do sicdnio
(MEV). br=bractéola, c=primérdio carpelar, es=estilete, etg=estigma, br=bractéolas, o=6vulo, ov=ovdrio,
p=primoérdio do perianto/perianto, pc=pedicelo curto, pl=pedicelo longo. Barras de escala=100um (A, B, D,
E, Fe G), e 500um (H).
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Flor estaminada: O meristema floral é conico (fig. 8A), diferente do meristema

esférico observado nas flores carpeladas. Duas bractéolas laterais protegem o meristema da
flor estaminada (fig. 8B). Os dois primérdios do perianto se unem logo no inicio do
desenvolvimento floral (fig. 8C e 8D). Apenas um primérdio de estame € iniciado. As duas
tecas se diferenciam antes que o filete se alongue e as exponha acima do perianto (8E). A
antera assume uma posicao paralela ao eixo floral durante a fase feminina (ou fase B) (fig.
8E). Antes da fase masculina (ou fase D), células da porcdo adaxial do filete passam por
divisdes anticlinais (fig. 8F), promovendo o alongamento do filete; a antera assume posicao
perpendicular ao eixo floral (fig. 8G e 8H). Os graos de pdlen sdo liberados por deiscéncia
longitudinal da antera.

Nao foi encontrado nenhum vestigio de iniciagdo de primérdios de carpelo nas

flores estaminadas.
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Figura 8. Estadios do desenvolvimento da flor estaminada em Ficus citrifolia. A: meristema de flor
estaminada associado a bractéola. Note a iniciagdo dos primérdios do perianto (MEV). B: sec@o longitudinal
em meristema floral posterior a A. Note o envolvimento das bractéolas (ML). C: botdo floral em vista lateral,
mostrando o primérdio estaminal recoberto pelo perianto (MEV). D: mesmo estddio de C, vista superior
(MEV). E: botao floral com alongamento do filete e diferencia¢do da antera, perianto parcialmente removido
(MEV). F: secdo longitudinal em botéo floral. Note as células em divisdo, responsaveis pelo alongamento do
filete durante a antese (setas). Perianto continuo ao pedicelo (ML). G: flor estaminada completamente
formada (MEV). H: flor estaminada em antese. Note a deiscéncia longitudinal e anteras elevadas (MEV).
a=antera, br=bractéola, e=primdrdio estaminal, f=filete, p=primérdio do perianto/perianto. Barras de escala=
50um (A, C e D), 100um (B e E), 200um (F) e 500um (G e H).
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Ficus religiosa

Esta espécie exibe um tnico tipo de siconio, que porta flores carpeladas distribuidas

por todo interior da inflorescéncia e flores estaminadas ao redor do ostiolo (fig. 9).

Figura 9. Arranjo das flores estaminadas e carpeladas no siconio de Ficus religiosa: As flores carpeladas
estdo densamente agrupadas e preenchem a maior parte do siconio. As flores carpeladas estdo densamente
agrupadas. O Iimen siconial € revestido por um sinestigma coeso. Flores estaminadas (indicadas em preto)
ocorrem na por¢ao ostiolar, formando um tinico anel. Bractéolas ndo mostradas. Barra de escala= Smm.

Meristemas de flores estaminadas ocorrem apenas ao redor do ostiolo, formando um
unico anel. O restante do siconio € recoberto por meristemas de flores carpeladas.
Orobracteas preenchem a cavidade siconial até o momento da diferenciacdo do estigma
(fig. 10A).

Flor carpelada: O meristema floral inicia dois primdrdios de bractéolas, quatro ou

cinco do perianto € um de carpelo. Os primdrdios do perianto se alongam ao mesmo tempo
em que ocorre o alongamento do carpelo (fig. 10B e 10C). Seu alongamento pode ser muito

assimétrico (fig. 10D). O primoérdio carpelar apresenta forma ascidiada como nas demais
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espécies e sua abertura carpelar se torna obliqua apds a formacao do tubo (fig. 10C e 10D).
O alongamento dos primdrdios carpelar e do perianto € mais acentuado nos botdes situados
no centro do siconio (por¢do adaxial da inflorescéncia) que aqueles das margens do siconio
(porcao abaxial da inflorescéncia) (fig. 10A, 10E e 10F). O crescimento do siconio pode ser
o responsdvel por este efeito, uma vez que as orobrécteas perdem contato primeiro com as
flores da regido adaxial com a expansdo da inflorescéncia.

As flores carpeladas sdo bastante congestas. O arranjo multiestratificado dos ovérios
torna-se evidente pelas diferencas no comprimento do pedicelo e estilete (fig. 9 e 10E). O
estigma ¢ filiforme e recoberto por papilas alongadas que se entrelacam; formando um
sinestigma bastante coeso que reveste a cavidade siconial dessa espécie (fig. 10F).

Nao foi encontrado nenhum vestigio de iniciacdo de primérdios de estames nas

flores carpeladas.

Flor estaminada: O meristema floral inicia um primérdio de bractéola, trés de

perianto e um de estame (fig. 11A e 11B). Os primérdios do perianto apresentam
alongamento assimétrico (fig. 11B) e permanecem livres. O primérdio estaminal € conico e
permanece recoberto pelos primordios do perianto até a diferenciacdo de filete e antera.
Posteriormente este da origem a um estame com duas tecas e filete curto (fig. 11C e 11D).
Nao ha alongamento do filete mesmo na antese (fig. 11D) e a deiscéncia da antera é
longitudinal.

Nao foi encontrado nenhum vestigio de iniciagdo de primdrdios de carpelo nas

flores estaminadas.
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Figura 10. Estadios do desenvolvimento de flores carpeladas em Ficus religiosa. A: siconio globoso
mostrando a marca da pressdo das orobricteas sobre as flores em desenvolvimento. Note o maior
alongamento dos botdes da regido adaxial (seta inferior) que aquelas da regido abaxial (seta superior) (MEV).
B: botdes de flores carpeladas durante alongamento dos primérdios do perianto e carpelar (MEV). C: se¢do
longitudinal de botdo floral em estiddio pouco posterior a B. Note a abertura terminal lateralizada do carpelo
(seta) (ML). D: alongamento assimétrico dos primérdios do perianto e carpelo ascidiado com abertura
(MEV). E: disposic¢do das flores carpeladas de pedicelo curto e longo no siconio (por¢do adaxial). Note que as
flores de pedicelo curto ja exibem estilete alongado (MEV). F: secdo longitudinal em siconio e botdes em
mesmo estddio de E (porcdo adaxial) (ML). G: sinestigma coeso resultante do entrelagamento das papilas de
estigmas adjacentes. Note as papilas alongadas (setas) (MEV). ab=regido abaxial, ad=regido adaxial,
br=bractéola, c=primérdio carpelar, es=estilete, p=primérdio do perianto/perianto, pc=pedicelo curto,
pl=pedicelo longo. Barras de escala= 500um (A), 100um (B, C, E e F) e 50um (D).
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Figura 11. Estadios do desenvolvimento de flores estaminadas em Ficus religiosa. A: flor estaminada em
desenvolvimento, préximo ao ostiolo. Sao formados uma bractéola, trés primérdios do perianto e apenas um
primérdio estaminal (MEV) B: secdo longitudinal de meristema da flor estaminada com uma bractéola
(abaxial) e dois primérdios de perianto. Note o alongamento assimétrico dos primérdios de perianto (ML). C:
estame com antera diferenciada e filete curto. Note tricomas alongados entre as tecas da antera (seta) (MEV).
D: flor estaminada antes da antese. Observe o filete curto e tricomas (seta) (MEV). a=antera, br=bractéola,
e=primoérdio estaminal, or=orobrictea, p=primérdio do perianto/perianto. Barras de escala= 100um (A, C e
D) e 50um (B).
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Ficus racemosa

Esta espécie exibe um tipo de siconio, que porta flores carpeladas de diferentes
comprimentos de estilete, congestas e distribuidas por todo interior da inflorescéncia, e

flores estaminadas, que formam poucos anéis no entorno do ostiolo (fig. 12).

Figura 12. Arranjo das flores estaminadas e carpeladas no siconio de Ficus racemosa. As flores
estaminadas (indicadas em preto) sdo protegidas por duas bractéolas (ndo mostrada) e estdo presentes em trés
anéis ou mais em torno do ostiolo. As flores carpeladas apresentam variagdo no comprimento do pedicelo
floral e estilete, estando densamente agrupadas. Nao ocorrem bractéolas entre estas. H4 formagdo de um
sinestigma continuo. Barra de escala= 1 cm.

O siconio inicia seu desenvolvimento exibindo forma discdide, com orobracteas
marginais preenchendo o interior do siconio (fig. 13A-B), e assume uma forma globosa. Os
meristemas florais iniciam-se em uma superficie lisa, ndo sujeita a pressao das orobracteas
(fig. 13A). A emergéncia dos meristemas florais € aleatoria por toda cavidade siconial (fig.
13D). Nesta fase, sdo observados espacos entre um meristema e outro (fig. 13D-F), o que

sugere ndo haver uma restri¢ao espacial intensa.
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Figura 13. Estadios iniciais do desenvolvimento do siconio em Ficus racemosa. A: interior do siconio,
mostrando a superficie lisa (seta), sem emergéncia de meristemas florais ou impressdes das orobracteas
(MEV). B: secdo longitudinal do mesmo estddio que em A. Note que as orobracteas ndo comprimem a parede
interna do siconio (ML). C: se¢do longitudinal do siconio, mostrando a emergéncia de dois meristemas florais
(setas) (ML). D: vista geral de siconio globoso, mostrando a formag@o dos meristemas florais (MEV). E:
emergéncia assincronica de meristemas florais no interior do sicdnio. Note os espacos entre os meristemas
(setas) (MEV). F: detalhe de E, mostrando diferencas no tamanho dos meristemas. ab=regido abaxial,
ad=regido adaxial, or=orobractea. Barras de escala=500um (A e D), 100um (B e E) e 50um (C e F).
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Flor carpelada: Alguns meristemas de flores carpeladas emergem antes que outros

(fig. 13E), acarretando diferengas em tamanho (fig. 13F). Nao hd formacdo de bractéolas.
Os trés primérdios do perianto s@o iniciados, seguidos imediatamente pela formagdo de um
primérdio carpelar (fig. 14A), que cresce de maneira mais acentuada. O primérdio carpelar
assume forma cilindrica e, entdo, uma depressdo central é formada no dpice (fig. 14A e
14B). As margens desta depressdo crescem e o carpelo em desenvolvimento assume um
aspecto ascidiado, com abertura carpelar ereta (fig. 14C e 14D). A iniciagdo do 6vulo
ocorre concomitantemente a formagdo do tubo carpelar e € anterior ao fechamento da
abertura carpelar (fig. 14C). O pedicelo floral dos meristemas de emergéncia tardia alonga-
se menos (fig. 14B e 14E). Assim, o estabelecimento das futuras flores com pedicelos
longos e curtos ocorre precocemente. Nesta fase, existe amplo espaco entre os primérdios
florais, ocupado as vezes por tricomas tectores presentes na parede interna do siconio.

O alongamento carpelar ¢ maior nas flores com pedicelo curto que naquelas de
pedicelo longo, embora diferencas observadas na altura floral se devam ao comprimento do
pedicelo (fig. 14B e 14E). Meristemas florais em estddio anterior a iniciagao de primdrdios
de orgdos (fig. 14D) foram observados préximos a meristemas nos quais o primérdio
carpelar ja estava presente. A diferenciacdo do estigma inicia nos botdes florais préximos a
regido adaxial (central) do siconio. O perianto envolve o ovério nos estadios mais tardios de
desenvolvimento (fig. 14E).

As flores carpeladas exibem ovdrio uniovulado, eliptico, com estilete subapical
glabro de diferentes comprimentos (curtos, longos e intermedidrios), de acordo com a
posi¢do ocupada pelo ovdrio no siconio (fig. 14F 14G). O perianto é formado por 3-4
orgdos unidos, permanecendo os lobos livres e crenados (fig. 14F e 14G) O empacotamento
floral é acentuado na maturacdo floral (fig. 12). O estigma € clavado e possui uma
depressao rasa central (fig. 14F e 14G). As papilas curtas de estigmas adjacentes se aderem
por meio de secrecdo abundante formando um sinestigma coeso (fig. 14H).

Nao foi encontrado vestigio de iniciagdo de primordios de estames nas flores

carpeladas.
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Figura 14. Estadios do desenvolvimento da flor carpelada em Ficus racemosa. A: sequéncia de formagao
da abertura carpelar (nimeros em ordem crescente de maturidade). Os primérdios do perianto ja iniciados
estdio em processo de alongamento (MEV). B: vista lateral de botdes florais carpelados mostrando
determinacdo precoce de pedicelos longos e curtos (MEV). C: secdo longitudinal em botdo floral mostrando a
iniciacdo do évulo (seta) no primdrdio carpelar ainda aberto (ML). D: vista geral do interior do siconio,
mostrando assincronia no alongamento dos 6rgdos florais entre os botdes carpelados. Note um meristema
floral ainda sem a iniciacdo de o6rgaos (seta) (MEV). E: secdo longitudinal de botdes carpelados com
diferentes comprimentos de pedicelo (ML). F: flor de estilete longo (flor de semente) (MEV). G: flores de
estiletes curtos (flores de galhas) (MEV). H: sinestigma. Note a presenga de secre¢do estigmatica abundante
(setas) (MEV). c=primdrdio carpelar, es=estilete, ov=ovario, p=primérdio de perianto/perianto, pc=pedicelo
curto, pl=pedicelo longo, t=tricoma. Barras de escala= 50pm (A, C e E), 100um (B e D) e 200um (Fe H) e
500um (G).
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Flor estaminada: O meristema da flor estaminada emerge na margem do siconio,

protegido pelas orobricteas (fig. 15A). Esse meristema € maior que o meristema da flor
carpelada (fig. 15A). Dois primérdios de bractéolas sdo iniciados lateralmente no
meristema floral, que entdo se torna eliptico (fig. 15B). Quatro primérdios do perianto sao
iniciados apds as bractéolas, em posicdo mais interna, seguidos por um primoérdio estaminal
central (fig. 15C e 15D). As bractéolas crescem de forma cuculada e cobrem
completamente a flor estaminada até sua antese (fig. 15E). O primérdio central torna-se
eliptico (disposto ao longo do eixo adaxial/abaxial do siconio) (fig. 15C) e divide-se em
outros dois primérdios estaminais (fig. 15C, 15F e 15G). O primérdio adaxial do perianto
se alonga mais que os outros trés (fig. 15F e 15G). Posteriormente os primérdios estaminais
se diferenciam em anteras e filetes, dispostos ao longo do eixo floral. As anteras
diferenciadas sdo intorsas (fig. 15H e 15I) e possuem uma projecao cdnica no 4pice entre as
tecas (fig. 15H). O perianto é tubular na base com quatro lobos apicais. A exposi¢do das
anteras ocorre por meio do alongamento do filete e deiscéncia das anteras € longitudinal.
Nao foi encontrado nenhum vestigio de iniciagdo de primdrdios de carpelo nas

flores estaminadas.
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Figura 15. Estadios do desenvolvimento da flor estaminada em desenvolvimento de Ficus racemosa. A:
distribuicdo dos meristemas de flores estaminadas (préximos ao ostiolo) no sicénio (MEV). B: iniciag¢do do
par de bractéolas (MEV). C: primérdios do perianto envolvem os primérdios estaminais desde sua
emergéncia. Note o alongamento dos primérdios do perianto e dois primérdios estaminais (direita), e estadio
anterior a divisdo do primdrdio central (esquerda e inferior) (MEV). D: secdo longitudinal mostrando o
primoérdio central de estame ainda indiviso (ML). E: alongamento das duas bractéolas cuculeadas (MEV). F:
alongamento assimétrico dos primérdios do perianto e primoérdios de estames (ML). G: vista frontal (abaxial)
em mesmo estddio de E (MEV). H: anteras introrsas com projecdo cOnica no dpice, entre as tecas (setas)
(MEV). I: secdo transversal em mesmo estddio de H. note o perianto envolvendo os dois estames, e os quatro
sacos polinicos em cada antera (ML). J: se¢do longitudinal em mesmo estaddio que H. flor séssil, filetes ainda
ndo alongados. a=antera, br=bractéola, e=primérdio estaminal, f=filete, fe=meristema de flor estaminada,
fc=meristema de flor carpelada, fv=feixe vascular, p=primérdio do perianto/perianto, sp=saco polinico.
Barras de escala= 100um (A, C, E e F), 50um (B, D e G) e 200um (H e I).
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Ficus hispida

Esta espécie exibe dois tipos de siconios em individuos distintos (fig. 16). Os
siconios produtores de semente apresentam flores carpeladas funcionais de estilete longo.
Os outros siconios, produtores de galha (e pdlen), portam flores estaminadas (menos

abundantes) apenas ao redor do ostiolo e flores carpeladas de estilete curto.

Figura 16. Arranjo das flores estaminadas e carpeladas nos siconios de Ficus hispida: siconio produtor
de semente (S) e siconio produtor de galha (G). Ambos apresentam tamanho semelhante durante a maturidade
das flores carpeladas. No siconio produtor de semente todas as flores carpeladas possuem estiles longos e
estigmas aderidos que formam um sinestigma. Flores neutras (elipses quadriculadas) ocorrem apenas ao redor
do ostiolo. O siconio produtor de galha apresenta flores carpeladas com estilete curto e nido formam
sinestigma. As flores estaminadas (indicadas em preto) formam um unico anel entorno do ostiolo e possuem
duas bractéolas associadas (ndo mostrado). Barra de escala= Smm.

A formacio de ambos os tipos de sicOnios passa por uma etapa em que a forma
assumida € discoide seguida da forma globosa. Durante o estadio discéide as orobracteas
crescem e preenchem toda a abertura da inflorescéncia, mas ndo invadem sua cavidade, a
excecdo das porcOes laterais da parede do sicOnio, proximas ao ostiolo (fig. 17A). Os
meristemas florais emergem ao acaso no interior do siconio (fig. 17A e 17B), e aqueles

situados na margem do sicOnio exibem impressoes deixadas durante a iniciagdo das
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orobrdcteas (fig. 17A). A disposicdo dos meristemas florais ndo € congesta e o crescimento
do siconio acarreta a expansdo de sua cavidade, tornando maior o espaco entre as flores em
desenvolvimento. Nao hd formac¢do de nenhum primérdio de bractéolas em sicOnios que
produzem sementes ou galhas (fig. 17). Assim, as flores iniciam seu desenvolvimento num
ambiente com pouca restricdo espacial (fig. 17A, 17B e 17C). Os meristemas de flores
carpeladas ocupam todo o interior do siconio, a exce¢do do entorno do ostiolo, onde

ocorrem meristemas de flores estaminadas (siconio produtor de galhas) ou meristemas de

flores neutras (siconio produtor de sementes).

Flor carpelada: O meristema floral inicia trés primérdios do perianto em ordem

unidirecional (fig. 17D), sendo o primeiro primdrdio abaxial, e, em seguida, o tnico
primérdio carpelar central (fig. 17E e 17F). Os trés primérdios do perianto se unem
formando um anel (fig. 17G e 17H). No decorrer do desenvolvimento, o dpice do primérdio
carpelar apresenta uma depressdo central que dard origem a abertura carpelar (fig. 17E e
17F). O carpelo cresce como um tubo (fig. 18A, 18B e 18C) e o unico 6vulo ¢ iniciado
antes do fechamento da abertura carpelar (fig. 18B). Até este momento, ndo ha diferencas

aparentes entre os botdes carpelados dos siconios produtores de sementes e de galhas.
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Figura 17. Estadios iniciais do desenvolvimento do siconio e da flor carpelada de Ficus hispida (MEV).
A, C, E e G: siconio produtor de semente. B, D, F e H: siconio produtor de galha. A: siconio jovem,
mostrando meristemas florais recém emergidos. Note a impressdo mecanica das orobracteas (setas e linhas
brancas). B: siconio jovem mostrando meristemas florais emergindo e impressdes deixadas pelas orobracteas
marginais (setas). C: detalhe dos meristemas florais emergidos préximos & borda do siconio. C: detalhe dos
meristemas florais emergidos no centro do siconio (regido adaxial). D: ordem unidirecional de iniciagcdo dos
primoérdios do perianto em varios meristemas florais (setas). E: primérdios de perianto e carpelo; formacdo da
depressdo no dpice do carpelo (seta). F: estddio semelhante ao mostrado em E nos siconios de galha. Seta
indica inicio da formac@o da depressdo no dpice do carpelo. G: flores com carpelo ascidiado envolvido na
base pelo perianto curto em desenvolvimento. H: flores com carpelo ascidiado, onde o perianto cresce mais
que em G. ab=regido abaxial, ad=regido adaxial, c=primérdio carpelar, or=orobrictea, p=primérdio do
perianto. Barras de escala= 500um (A), 200um (B), S0um (C e E) e 100um (D, F, G e H).
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As flores carpeladas do siconio produtor de galha também sdo sésseis € os ovarios
formam um tnico estrato no interior do siconio. O perianto envolve completamente o
ovério, até a inser¢do do estilete (fig. 18H e 181). O estilete € subapical ao ovdrio, curto e
glabro. Seu alongamento € menos pronunciado que no siconio produtor de semente, embora
atinja altura uniforme entre todas as flores. O estigma também € infundibuliforme, mas ndo
forma papilas (fig. 18H e 18I). Nao ha adesdo entre estigmas de flores adjacentes, assim
nao ha formacdo de sinestigma (fig. 18J).

Nao foram encontrados vestigios de iniciacdo de primérdios de estames nas flores
carpeladas.

Flor estaminada: Os meristemas florais formam uma ou duas fileiras ao redor do

ostiolo. Duas bractéolas sdo iniciadas na porcao lateral do meristema floral e revestem os
primordios do perianto durante todo seu desenvolvimento (fig. 19A). Apds a formagao dos
primérdios do perianto, o Unico primérdio estaminal € iniciado (fig. 19B), seguido de um
primérdio carpelar na por¢do abaxial do meristema floral (fig 19B e 19C). O primérdio
carpelar logo € suprimido, enquanto o Unico primordio de estame prossegue em seu

desenvolvimento. Dados sobre a antera madura nas flores estaminadas nao foram obtidos.

Flor neutra: Os meristemas sao formados ao redor do ostiolo no siconio produtor de
sementes. Da mesma forma que a flor estaminada do siconio produtor de galha, o
meristema dd origem a duas bractéolas que revestem os dois primérdios do perianto e do
Unico verticilo reprodutivo nao funcional (fig. 19D). Os primérdios do perianto envolvem a
base do primérdio central, que se desenvolve numa estrutura laminar sem qualquer
evidéncia de tecido esporogénico (fig. 19E). O perianto envolve este verticilo durante toda

a fase feminina do siconio produtor de semente (fig. 19F).
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Figura 18. Estadios finais do desenvolvimento da flor carpelada de Ficus hispida. A, B, D, F, G e K:
siconio produtor de semente. C, H, I e J: siconio produtor de galha. A: alongamento do estilete das flores
carpeladas. Note que o crescimento € iniciado da regido abaxial (direita) para adaxial (esquerda) (MEV). B:
secdo longitudinal mostrando a iniciacdo do évulo (seta) no primérdio carpelar ainda aberto (ML). C: flores
carpeladas em desenvolvimento mostrando carpelos ascidiados situados a mesma altura da parede do siconio
(MEV). D: flores carpeladas com arranjo uniestratificado do ovério. Note ainda a presenca de flores neutras
préximas ao ostiolo (MEV). E: flor carpelada de siconio produtor de semente (MEV). F: secdo longitudinal
em flor carpelada mostrando ovulo em desenvolvimento (seta) (ML). G: detalhe do sinestigma (MEV). H:
flor carpelada de siconio produtor de galha (MEV). I: secdo longitudinal em flor carpelada mostrando ovulo
em desenvolvimento (seta) (ML). J: disposicdo das flores carpeldas em siconio produtor de galha. Note a
auséncia de sinestigma (MEV). K: detalhe anatomico do sinestigma em siconio produtor de semente (ML).
c=primoérdio carpelar, es=estilete, fn=flor neutra, or=orobractea, ov=ovario, p=primérdio do perianto/perianto,
t=tricoma. Barras de escala= 100um (A, B, C, E-K) e 500um (D).
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Figura 19. Estadios do desenvolvimento da flor estaminada e da flor neutra de Ficus hispida. A-C:
siconio produtor de galha. D-F: siconio produtor de semente. A: inicio do desenvolvimento das flores
estaminadas ao redor do ostiolo em siconio produtor de galha. Note a presenca de duas bractéolas no
meristema floral (MEV). B: primérdio do estame (e) e primdrdio carpelar (seta) iniciados. C: segdo
longitudinal em estddio semelhante ao em B (ML). Primérdio carpelar indicado pela seta. D: inicio do
desenvolvimento da flor neutra em siconio produtor de semente (ML). Apenas um primoérdio “reprodutivo” é
iniciado (seta) e logo recoberto pelos primérdios do perianto. E: estiddio posterior, mostrando a flor neutra
durante antese das flores carpeladas. Note a bractéola abaxial e o érgdo do perianto formado, envolvendo
completamente o verticilo reprodutivo ndo-funcional (seta) (ML). F: flor neutra durante antese das flores
carpeladas (MEV). br=bractéola, c=primérdio carpelar, e=primérdio estaminal, fe=flor estaminada,
p=primoérdio do perianto/perianto. Barras de escala= 100um (A, C-F) e 50um (B).
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As principais diferencas observadas na morfologia do siconio em desenvolvimento

das quatro espécies estudadas de Ficus estdo listadas na Tabela 2.

Discussao

A plasticidade de sistemas sexuais exibida em Ficus citrifolia (mondica), F. hispida
(ginodidica), F. racemosa (mondica secunddria) e F. religiosa (mondica) nao ¢
acompanhada por variacdes nas vias ontogenéticas que culminam na condi¢do flor
imperfeita neste grupo (ver tabela 3). A ausé€ncia de estames na flor carpelada, tipo floral
predominante nestas espécies, ocorre por perda de 6rgios, condicdo comumente encontrada
em Ficus (ver tabela 3). A auséncia de carpelos na flor estaminada também ocorre por
perda nas espécies mondicas estudadas F. citrifolia, F. racemosa, F. religiosa, com registro
de supressdo para a espécie ginodidica F. hispida. Perda e supressao carpelares parecem ser
comumente encontradas em espécies mondicas e ginodidicas/didica, respectivamente (ver
tabela 3, Condit 1932, Beck & Lord 1988, Verkerke 1987, Galil et al. 1970, Maier et al.
1997). Excecdes a este padrdo sdo Ficus sycomorus (mondica, com supressao carpelar) e
Maclura pomifera (dibica, com perda carpelar). E necessdrio considerar, ainda, outras
espécies mondicas das se¢cdes Pharmacosycea e Sycomorus (Corner 1981, Berg 2001, Berg
& Corner 2005) que possuem descricoes de pistilédios, o que amplia a ocorréncia de

supressdo carpelar (Corner 1981, Berg & Coner 2005).
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Tabela 2: Resumo das principais diferengas estruturais observadas entre as espécies estudadas de Ficus.

Pressao das

orobracteas no Niumero e unido  Numero e unido  Numero de Ocupacao
‘. o L. Numero de dos elementos do dos elementos estames na . Organizacio  da cavidade
Espécie inicio do P . f . f Forma do estigma A . do sicéni
desenvolvimento do bractéolas perianto na flor do perianto na or em sinestigma 0 siconio
siconio carpelada flor estaminada  estaminada pelas flores
1 (flor 3 (unidos na flor de Menos que a
Fi itrifoli Sim carpelada), estilete curto ou 2 (unidos na 1 Filiforme (papilas Unido fraca de meta?fle
teus curijoia 2 (flor livres na flor de base) alongadas) 3-5 estigmas (fig. 4)
estaminada) estilete longo) &
2 (flor
. .. . carpelada) . . Filiforme (papilas Coeso e Total
Ficus religiosa. Sim I (flor 5 (livres) 3 (livres) 1 alongadas) continuo (fig. 9)
estaminada)
Fi Nio 2 (flor 3-4 (unidos na 4 (unidos na 2 Clavado (papilas ggioa(g)oz M;::tgg: a
lcus racemosa estaminada) base) base) curtas) g
continuo (fig. 12)
Fl?uf hlsp ida - 2 (flor . Infundibuliforme Coeso e Metade
(siconio Nio 3 (unidos) - - . .
seminifero) neutra) (papilas curtas) continuo (fig. 16)
. . o Menos que a
Fléuf hlsp ldfl Nao 2 (ﬂor 3 (unidos) 4 (unidos) 1 Infundlbuhf orme Ausente metade
(siconio galifero) estaminada) (sem papilas) (fig. 16)
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Tabela 3: Perda (P) e supressio (S) de verticilos reprodutivos em algumas espécies de Moraceae. As espécies foram separadas quanto a expressao

sexual em didicas (D), ginodidicas (G) e mondicas (M).

Sistema

Tribo Secio Espécie . Referéncia
sexual estaminada
Artocarpae: Artocarpus heterophyllus Lam. M Moncur 1985
Ficeae: Americana: Ficus citrifolia Mill. M Presente trabalho
Ficus: Ficus carica L. G Condit 1932, Beck & Lord 1988
Sycidium: Ficus asperifolia Miq. G Verkerke 1987
Sycocarpus: Ficus hispida L. G Presente trabalho
Sycomorus: Ficus racemosa L. M Presente trabalho
Ficus sycomorus L. M Galil et al. 1970
Ficus sur Forsskal M Verkerke 1988
Urostigma: Ficus religiosa L. M Presente trabalho
Maclureae: Maclura pomifera (Raf.) C.K. Schneid D Maier et al. 1997
Moreae: Morus rubra L. D Maier et al. 1997
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A perda estaminal na flor carpelada de Ficus pode ter vérias explicagdes. Uma delas
evoca mudancas homedticas durante o desenvolvimento floral, ou seja, a mudanca de
identidade de um verticilo reprodutivo seria interpretada como perda de 6rgdos (Mitchell &
Diggle 2005). No entanto, alteracdes dessa natureza ndo explicariam esse fendmeno em
Ficus, pois eventuais estames seriam transformados em carpelos adicionais (Storey 1969),
o que ndo é observado. Outra envolveria a transi¢do a partir de uma condi¢do de supressao
para outra de perda (Mitchell & Diggle 2005). A formac¢do de uma estrutura reprodutiva
ndo mais funcional poderia ser interrompida em estddios cada vez mais anteriores no
desenvolvimento, como reposta a uma pressao seletiva para redistribui¢do de recursos, até
que houvesse auséncia completa de iniciacdo desse verticilo. Nesse sentido, haveria
mudancgas no tempo ontogenético da inibicao do verticilo nao-funcional (estames), ou seja,
alteracdes heterocronicas (Mitchell & Diggle 2005). Heterocronia diz respeito a mudangas
no tempo relativo de eventos ontogenéticos ao longo do desenvolvimento entre espécies
relacionadas (Klingerberg 1998) e constituiria um mecanismo importante promotor da
diversificacdo floral (Hufford 1997). Tal processo pode ser ilustrado pelo caso de Consolea
L. Lem. (Cactaceae), que apresenta dioicia criptica. Mudangas heterocronicas teriam levado
a ativacdo precoce de um programa de senescéncia em O6vulos ainda em formacao,
resultando em flores funcionalmente masculinas em algumas espécies (Strittmatter et al.
2008). Entretanto, casos de perda ndo podem ser atribuidos a heterocronia (Bateman &
Rudall 2005), devido a impossibilidade de reconstrucdo da rota ontogenética que culmina
nesse processo.

Outra explicac@o estaria relacionada a contingéncias ontogenéticas espaciais. Os
recursos para o desenvolvimento floral em Ficus iriam além dos nutrientes dispensados,
englobando também a disponibilidade de espaco (Verkerke 1988, Kerdelhué & Rasplus
1996, Ansttet 2001). O contingente espacial (Kirchoff 2003, Endress 2008) pode ter
desempenhado um papel importante na reducdo estaminal nas flores carpeladas, mais
abundantes no interior do siconio que as flores estaminadas (Verkerke 1989, Berg 1990,
Kjellberg et al. 2001) e, assim, mais efetivas na competi¢do por espaco (Endress 2008).
Nessa perspectiva, a perda de estames pode ser um ‘“remanescente” (sensu Gould &
Lewontin 1979) na histdria evolutiva de Ficus, pois seria resultado da propria organizacao

congesta das flores em um siconio (Datwyler & Weiblen 2004, Clement & Weiblen 2009).
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No entanto, perda estaminal parece uma condi¢do comum em Moraceae (Moncur 1985,
Maier et al. 1997) (tabela 3), e ndo exclusiva de Ficus. Uma vez que os representantes da
familia usualmente apresentam uma arquitetura complexa de suas inflorescéncias (Berg
2001, Clement & Weiblen 2009), o argumento de restricdo espacial poderia ainda ser
utilizado. De forma semelhante, Betula alnoides Buch.-Ham. ex D. Don (Betulaceae; Lin et
al. 2010) apresenta perda de verticilos reprodutivos em suas flores imperfeitas, organizadas
em inflorescéncias bastante congestas (cimulas).

A supressdo carpelar na flor estaminada de Ficus hispida pode ser considerada
precoce, se comparada a encontrada em F. sycomorus (Galil et al. 1970) e F. carica (Beck
& Lord 1988), nas quais o primdrdio carpelar alonga-se nos estddios iniciais e € suprimido
apenas quando ja ha formacdo do tecido esporogénico. A supressdo precoce do carpelo em
F. hispida indica que o vestigio de primérdio carpelar ndo se trata de um pistilédio, como
comumente encontrado em grupos mondicos (se¢des Pharmacosycea, Sycomorus) e
ginodidicos (se¢des Ficus, Kissosycea, Sycidium, Sycocarpus) de Moraceae (Corner 1981,
Berg 2001, Berg & Corner 2005). Pistilédios podem preservar caracteristicas tipicas de
carpelos maduros (Verkerke 1987, Berg 1990), o que sugere perda funcional em estadios
tardios do desenvolvimento, ou ainda, apresentar morfologias muito discrepantes de um
carpelo, como estruturas com forma subulada (p.ex. subgénero Pharmacosycea, se¢ao
Kissosycea, entre outros; Berg & Corner 2005).

A reconstrucao da evolucdo de pistilédios em Ficus é complexa com o montante
atual de dados disponiveis. Como sua ocorréncia ao longo da filogenia € difusa (ocorrem
em grupos com diferentes expressdes sexuais, em linhagens basais e derivadas) e ndo
sugere um padrdo evidente, fica dificil estabelecer uma sequéncia evolutiva para este
carater em relacdo a perda ou supressdo do carpelo em flores estaminadas. O mais provivel
€ que diferentes linhagens do género tenham perdido o vestigio carpelar remanescente, do
que aquelas que ainda apresentam pistilédios readquiram sua expressdo, uma vez que a
eliminacdo de um carater € tida como um processo irreversivel (lei de Dollo) (Zuffal &

Rausher 2004, Tripp & Manos 2008).
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Estados de caracteres como emergéncia assincronica dos meristemas florais no
siconio, supressdo precoce em flores neutras, a iniciacio de apenas um carpelo, que
culmina em um 6rgdo ascidiado, a iniciacdo e a natureza do perianto e a estrutura do
sinestigma de Ficus merecem ser ressaltados, devido a sua importancia taxondmica e na

biologia reprodutiva do grupo, e serdo discutidos a seguir.

Emergéncia dos meristemas florais

A organizacdo dos meristemas das flores estaminadas mostrou variagdo quanto a
disposicdo no interior do siconio independente da expressdo sexual. Apenas em Ficus
citrifolia, as flores estaminadas estdo dispersas por toda inflorescéncia, mais ou menos
escondidas sob as flores carpeladas, abaixo do sinestigma. A exposicdo das anteras ocorre
usualmente pelo alongamento do filete e pedicelo floral (ver Berg & Wiebes 1992). Nas
demais espécies (F. racemosa e F. religiosa — mondicas, F. hispida - ginodidica), os
meristemas das flores estaminadas estao confinados ao entorno do ostiolo, regiao submetida
a pressdo intensa exercida pelas orobracteas. O desenvolvimento tardio destes meristemas
em relacdo aos de flores carpeladas pode estar envolvido na protoginia relatada para as
espécies de Ficus por Berg (1990). A exposicdo das anteras, nestes casos, estd associada
com o rompimento da protecdo conferida pelas bractéolas e pelo perianto, por meio do
crescimento do filete (Berg & Wiebes 1992). A condi¢ao de flores estaminadas préximas
ao ostiolo parece a mais frequente no género, presente em todas as espécies dos subgéneros
Sycidium e Sycomorus (Berg & Corner 2005) e o padrdo visto em F. citrifolia ocorre em
algumas espécies dos subgéneros Ficus, Synoecia e Urostigma (sensu Berg 1989) (Berg &
Corner 2005). A disposi¢ao das flores estaminadas no siconio deve ter relacdo com

aspectos da polinizacdo em cada espécie.

Flores neutras

Ficus hispida e todas as demais espécies ginodidicas de Ficus (Berg & Corner
2005) exibem flores neutras. Este termo € usado para descrever flores que substituem as
flores estaminadas em siconios seminiferos (Berg 1990), sejam dispersas ou ao redor do
ostiolo. Sdo geralmente constituidas por um perianto reduzido e um estame abortado (Berg

& Corner 2005). A supressao da funcdo reprodutiva nestas flores em F. hispida € precoce
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em relacdo a F. carica (Beck & Lord 1988). Em F. hispida ha iniciacdo de apenas um
orgdo, com posicdo equivalente a um verticilo reprodutivo, mas sem diferenciacdo de
carpelo ou estame, e em F. carica as flores neutras diferenciam 6rgdos de verticilos
protetores e reprodutivos, sendo abortados posteriormente (Beck & Lord 1988). Flores
neutras seriam homdlogas as flores estaminadas (sensu Hall 2003, Rutishauser & Moline.
2005), por sua equivaléncia de posi¢do no siconio e forma/iniciacdo dos primdrdios de
orgaos. Entretanto, tais flores devem ter perdido sua funcdo reprodutiva durante a transicao
da monoicia para ginodioicia em Ficus. Permanece incerto se as flores estaminadas das
espécies mondicas descendentes de linhagens ginodidicas (monoicia secunddria) seriam
homologas as flores neutras. Estudos adicionais devem ser feitos no sentido de esclarecer

esta relacdo de homologia.

Carpelo

Apenas um primérdio carpelar € iniciado em Ficus citrifolia, F. hispida, F.
racemosa, F. religiosa (presente trabalho), F. asperifolia (Verkerke 1987), F. carica (Beck
& Lord 1988) e F. sur (Verkerke 1988). No entanto, outros trabalhos sugerem a existéncia
de dois carpelos em espécies de Moraceae (Bechtel 1921), embora o ovério seja sempre
unilocular, eventualmente com dois ramos estigmaticos (Berg 2001). A base do gineceu em
F. religiosa apresenta duas bandas vasculares e apenas uma delas atinge o estigma, o que
sugere supressdo de um dos carpelos (Johri & Konar 1956). Em F. sycomorus é observada
a iniciacdo de dois carpelos nas flores carpeladas e posterior degeneracao de um deles
(Galil et al. 1970). Parece haver também mais de um carpelo em algumas flores de F.
insipida Willd. (Pharmacosycea, Do O 2008). Outros estudos de desenvolvimento floral
sdo cruciais para a compreensdo da evolucdo do carpelo em Moraceae, uma vez que os
dados escassos para a familia (Moncur 1985, Maier et al. 1997) ndao fornecem dados
suficientes para o esclarecimento da perda em Ficus deste eventual segundo carpelo.

A forma ascidiada do carpelo é comum as espécies estudadas de Ficus, com
variagOes na posicdo da abertura carpelar (mais obliqua em F. citrifolia e F. religiosa). Esse
tipo de carpelo € postulado como a condi¢do ancestral das angiospermas (Endress &
Igersheim 2000, Endress & Doyle 2009), mesmo ocorrendo em diversos grupos de

Magnoliales (Igersheim & Endress 1997), monocotiledoneas (Igersheim et al. 2001) e
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eudicotiledoneas (Endress & Igersheim 1999). Nao constam na literatura informacgdes sobre
o valor adaptativo deste tipo de carpelo. Em Ficus, sugere-se que a iniciagdo do primérdio
como um tubo, com crescimento homogéneo de suas margens (ver Endress 2005), favoreca
o rapido crescimento do 6rgdo em relacio ao perianto. Nas linhagens basais de
angiospermas a forma ascidiada estd associada ao fechamento carpelar por secrecdo
(Endress & Igersheim 2000). Entretanto, a morfologia ascidiada ndo determina o tipo de
selamento do carpelo (Endress & Igersheim 2000), uma vez que € observada fusdo pos-
genital em carpelos ascidiados, como em Ranunculaceae (Endress & Igersheim 1999) e
agora em Moraceae. Assim, a forma do carpelo € um cardter varidvel em tdxons supra-
familiares, com alguma uniformidade dentro das familias (Endress & Igersheim 2000).

O carpelo em Ficus pode ser considerado aberto, de acordo com o conceito de
Tucker & Kantz (2001), pois a iniciacdo do évulo € precoce, ou seja, anterior ao
fechamento da abertura carpelar. Essa condi¢cdo é encontrada em algumas eudicotiledoneas
basais (Papaveraceae e Berberidaceae - Endress 1995), algumas Caryophyllales
(Basellaceae - Sattler & Lacroix 1988, Plumbaginaceae - De Laet et al. 1995) e outras
rosideas (Leguminosae - Tucker & Kantz 2001). Tal condi¢do tem significado adaptativo
questiondvel, jd que retarda a protecdo dos 6vulos. E importante considerar, no entanto, que
o tipo de inflorescéncia apresentado pelas espécies de Ficus pode conferir prote¢do aos
6vulos no inicio de seu desenvolvimento. O carpelo aberto deve ser interpretado como uma
mudanga heterocronica funcional, em que ocorre inicio precoce do évulo ou atraso no
fechamento das margens carpelares (Tucker & Kantz 2001). Sua frequéncia é maior nas

espécies uniovuladas (Tucker & Kantz 2001).

Perianto

A ordem unidirecional de iniciacdo dos primérdios do perianto em Ficus citrifolia,
F. hispida, F. racemosa e F. religiosa é compartilhada por F. asperifolia (Verkerke 1987),
F. carica (Beck & Lord 1988) e F. sur (Verkerke 1988), e considerada indicativo de 6rgao
de natureza sepalar por Soltis et al. (2005). Outras caracteristicas citadas como sepalares
por Endress (1994), que ocorrem nos 6rgaos do perianto das espécies estudadas de Ficus,
sdo a forma lanceolada (quando ndo unido), os tracos vasculares inconspicuos e a auséncia

de grandes espacos intercelulares. Sépalas sdo geralmente robustas, persistentes, com uma
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base ampla e dpice estreito, além de apresentarem trés corddes vasculares na base floral,
enquanto pétalas sdo mais delicadas, efémeras, com uma base estreita e porcdo apical
ampla, suprida por apenas um corddo vascular na base floral e grandes espacos
intercelulares (Endress 1994). Estudos recentes apontam que Moraceae e outras familias
relacionadas compartilham a perda de pétalas em seu ancestral (Ronse De Craene 2003).
Nesse caso, o perianto tepaldide, descrito para a familia (Berg 2001), pode ser resultado da
aquisicao de caracteristicas petalares pelas sépalas (Ronse De Craene 2003, 2007). Estudos
adicionais de morfologia comparativa envolvendo tdxons com formas de transicdo e

andlises de expressdo génica poderiam elucidar esta questao.

Sinestigma

A ocorréncia, o grau de coesdo e as estruturas estigmadticas responsdveis pela
formacdo do sinestigma sdo diversos nas espécies estudadas de Ficus e parecem estar
relacionados a polinizagao ativa (Jousselin & Kjellberg 2001, Jousselin et al. 2003), ao
posicionamento taxondmico e ao tamanho da cavidade do siconio. Em F. hispida e F.
racemosa o estigma € recoberto por papilas curtas e aderentes que formam um sinestigma
coeso e continuo, semelhante a outras espécies do subgénero Sycomorus (Verkerke 1989,
Berg 1990). Tricomas tectores no estilete e presenca de exudato entre as papilas parecem
auxiliar na coesao dos estigmas em F. hispida e F. racemosa, respectivamente. Ja em F.
religiosa as papilas s@o longas e se entrelacam. Nesta espécie, a presenca de exudato entre
as papilas também parece atuar na formacdo do sinestigma. F. citrifolia, no entanto,
apresenta grupos pequenos de estigmas aderidos, por meio de papilas e exudato, com cerca
de trés a cinco flores, formando um sinestigma descontinuo no siconio, caracteristico dos
grupos pertencentes ao subgénero Urostigma (Verkerke 1989). Assim, esta espécie exibe
um sinestigma menos coeso que aqueles observados em F. hispida, F. racemosa e F.
religiosa. E provavel que a diversidade estrutural do sinestigma em Ficus seja ainda maior,
uma vez que para as quatro espécies aqui estudadas observamos padrdes distintos de
constituicdo e organizagdo estigmatica.

Outros estudos comparativos sdao fundamentais para um melhor entendimento da
estrutura e funcdo destes tipos de sinestigma, tanto quanto ao grau de coesdo dos estigmas

como em sua eficiéncia na distribuicdo dos tubos polinicos entre as flores carpeladas
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(Jousselin et al. 2003b). Sabe-se que o sinestigma atua com uma superficie comum de
germinacao para o tubo polinico. Apds a polinizacdo da flor onde a vespa ovipds, os graos
de pdlen germinam sobre diversos estigmas adjacentes ao local de deposicdo e podem
atingir até mesmo estigmas de flores ndo ovipositadas. Assim, as chances de qualquer flor
carpelada ser fecundada sdo iguais entre todas as flores do siconio, independente de
abrigarem o ovo da vespa polinizadora (Verkerke 1989, Jousselin & Kjellberg 2001,
Jousselin et al. 2003).

Consideracoes Finais

Aspectos mais relevantes sobre o desenvolvimento floral em Ficus abordados nesse
estudo dizem respeito a: (1) perda dos estames em todas as flores carpeladas; (2)
predominio de perda de carpelos em flores estaminadas (com excecdo da espécie
ginodidica, F. hispida); (3) perianto provavelmente composto por sépalas; (4) carpelo
ascidiado, iniciando seu desenvolvimento como um tubo; (5) inicia¢do do évulo anterior ao
fechamento carpelar (carpelo aberto sensu Tucker & Kantz 2001) e (6) grande diversidade
estrutural do sinestigma.

O presente trabalho ilustra a utilidade de estudos de desenvolvimento floral para
elucidar aspectos de biologia reprodutiva e evolutiva de Ficus. A plasticidade de sistemas
sexuais em Ficus e 0s poucos dados existentes para o grupo ainda levantam questdes sobre
a origem e diversificacdo das flores imperfeitas. Novas andlises sdo ainda necessdrias para a
compreensdo das vias que levam a inter-conversdo entre monoicia e ginodioicia no género.

Novos estudos sdo importantes no sentido de: (1) compreender a homologia do
perianto em Moraceae e outras Rosideas, uma questdo que tem despertado interesse recente
(Ronse De Craene 2003, 2007); (2) elucidar a estrutura do gineceu em Moraceae, quanto ao
numero de carpelos que o constitui, frente a relatos de um carpelo (Verkerke 1987, 1988,
Beck & Lord 1988, presente trabalho) ou dois (Bechtel 1921, Johri & Konar 1956, Galil et
al. 1970, Berg 2001); e por fim, (3) esclarecer aspectos da diversidade estrutural e
funcional da organizagdo dos estigmas em um sinestigma nas espécies de Ficus (Verkerke
1989, Jousselin & Kjellberg 2001, Jousselin ez al. 2003), especialmente sob enfoque

filogenético.
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