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RESUMO

SOARES, Deborah Aragéo, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, fevereiro de 2013.
Morfoanatomia foliar de espécies deCroton sect. Luntia (Euphorbiaceae) como
contribuicdo para a taxonomia do géneroOrientadoraRenata Maria Strozi Alves
Meira.

O grande numero de espécies, a ampla distribuicdo geogefadiversidade
morfologica sdo caracteristicas que dificultam a sisteméati€xalen (Euphorbiaceae).
Estudos prévios de morfologia e de filogenia molecular do género apresentam
resultados incompativeis quanto as relagbes infragenéricas. A anatomia como
ferramenta para estudos de taxonomia pode auxiliar a distincdo entre espécies
morfologicamente semelhantes e facilitsua identificacdo a partir de materiais
vegetativos. Com particular interesse em espécies do Novo Mundo, o objetivo deste
trabalho foi identificar caracteres morfoanatdomicos em folhaSrden sect.Luntia, e

de grupos proximamente relacionados, que fossem Uteis para a taxonomia e auxiliassem
a compreensdo das relacbes filogenéticas do género. A morfoanatomia e a
micromorfologia foliar foram analisadas a partir de técnicas usuais de microscopia de
luz e microscopia eletrénica de varredura. As analises morfoanatémicas foliares foram
eficazes tanto na distincdo entre espécies quanto na delimitaCaotatesect.Luntia e

de grupos taxondémicos proximos. Os caracteres mais informativos foram aqueles
relacionados a tipos e distribuicdo de tricomas e de estruturas secretoras, embora outras
caracteristicas foliares como distribuicdo de estdmatos, tipos de mesofilo e presenca de
extensdo de bainha, também tenham sido Uteis na distingdo dos grupos. Analises futuras
gue combinem dados anatdmicos e moleculares poderdo facilitar a compreensao dos

aspectos filogenéticos do géné€hmton.
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ABSTRACT

SOARES, Deborah Aragédo, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, February, 2013.
Leaf morphoanatomy of Croton sect.Luntia (Euphorbiaceae) as a contribution to
the genus taxonomyAdviser: Renata Maria Strozi Alves Meira.

The large number of species, geographical distribution and morphological diversity are
characteristics that difficult th€roton (Euphorbiaceae) systematics. Previous studies
on morphology and molecular phylogeny of the genus show inconsistent results
regarding infrageneric relationships. The anatomy as a taxonomic tool come to enable
the distinction between morphologically similar species and facilitate their identification
from vegetative samples. With particular interest in New World species, the aim of this
study was to identify morphological and anatomical characters in leagrstoh sect.

Luntia and closely related groups, which would be useful for taxonomy and help to
complete the understanding of the phylogenetic relationships within the genus. The
morphoanatomy and leaf micromorphology were analyzed from usual techniques of
light microscopy and scanning electron microscopy. The morphoanatomic leaf analyses
both were effective in distinguishing between species as the delimitati€notoh sect.

Luntia and closely taxonomic group. The most informative characters where related to
the type and ditribution of trichomes and secretory stuctures, although other leaf traits
such as distribution of stomata, mesophyll types and presence of sheath extension, also
have been useful in distinguishing groups. Future analyzes that combine anatomic and

molecular data may help to clarify phylogenetic relationships within the g&noten.
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Introducao

Croton é o segundo maior género da familia Euphorbiaceae, consistindo em
mais de 1.200 espécies (Govaerts et al. 2000) de ervas, arbustos, arvores e lianas que
ocupam desde ambientes aridos de regides tropicais e subtropicais até ambientes mais
umidos (Riina et al. 2010). EmboGaoton tenha distribuicdo geografica ampla, estima-
se que dois tercos das espécies do género ocorram no Novo Mundo (Van Ee et al.
2011). Dentre as caracteristicas notaveis das plantas deste género estdo o papel como
pioneiras em ambientes perturbados (Riina et al. 2009) e as propriedades medicinais de
varias espécies que apresentam compostos biologicamente ativos, como diterpenos e
alcaloides (Block et al. 2004; Seigler 1998)

O elevado numero de espécies, a vasta distribuicdo e a grande diversidade
morfologica tém dificultado os estudos de sistematic&meon. Em uma revisdo das
categorias infragenéricas, Webster (1993) propbs 40 secde€noton, baseando-se
em caracteres morfolégicos. Embora o autor tenha contribuido com interpretacées sobre
asrelacdes filogenéticas entre as sec¢fes, algumas davidas permaneceram, especialmente
guanto ao reconhecimento de sinapomorfias que comprovassem a monofilia das secdes
(Riina et al., 2009). O primeiro estudo de filogenética moleculaCeston, realizado
por Berry et al. (2005a), estabeleceu os limites do género sem, contudo, ter dado énfase
nas relacées em niveis inferiores ao genérico. Estudos posteriores tém elucidado as
relacdes filogenéticas em nivel de secédo, comdCeston sects.Cyclostigma Griseb.

(Riina et al. 2009)Cleodora (Klotzsch) Baill. (Caruzo et al. 2011 uneati (G.L.
Webster) Riina & P.E. Berry (Riina et al. 201Qyntia (Neck. ex Raf.) G.L. Webster
(Riina et al. 2010)Heptallon (Raf.) Mill. Arg. (Van Ee e Berry 2010)amprocroton
(Mull. Arg.) Pax ePedicellati B.W. van Ee & P.E. Berry (Van Ee e Berry 2011).

A dificuldade em reconhecer caracteres sinapomorficos atratencao de
taxonomistas para as espécies arboreaSrdmn do Novo Mundo, cujos estudos de
filogenia molecular tém sido realizados por Riina et al. (2009, 2010). De acordo com a
classificacdo proposta por Webster (1993, 2001), tais espécies foram incluidas
predominantemente efroton sects Cyclostigma e Luntia, as quais foram organizadas
em quatro e duas subsecdes, respectivamente. As caracteristicas morfologicas criticas
para a separacdo das duas secdes eram o tipo de tricoma, estrel@loserh
Cyclostigma e lepidoto enC. sect.Luntia, e a presenca de seiva avermelhadaCem
sect.Cyclostigma. A filogenia molecular de&C. sect.Cyclostigma (Riina et al. 2009),

entretanto, ndo confirmou a circunscricdo proposta por Webster (1993, 2001). As
1



arvores filogenéticas obtidas a partir das analises combinadas de morfologia e dados
moleculares (sequéncias de genes ITi®le-F) demonstraram que a se¢@yclostigma

é polifilética. Parte das espécies permaneceu reunidayelimstigma strictu sensu e as
demais ficaram dispersas em varios clados.

Quanto as espécies d& sect.Luntia, as analises filogenéticas moleculares
também nao confirmaram a circunscricdo de Webster (1993), permanecendo as espécies
em dois clados distintos e incluindo nestes algumas das espécies excludascte
Cyclostigma (Riina et al. 2010). Logo, as espécies que constavar@.esact.Luntia
sensu Webster foram agrupadas em duas sec¢des distintas, &.ssdarCuneati (G.L.

Webster) Riina & P.E. Berry, com uma nova delimitaca@, sect.Luntia (Neck. Ex
Raf.) G.L. Webster, as quais néo representam grupos irméos (Riina et al. 2010; Van Ee
et al. 2011).

A secaoluntia (Riina et al. 2010; Van Ee et al. 2011) é constituida por 19
espécies, sendo arbustos, lianas ou arvores com 3 a 25m de altura, amplamente
distribuidas na regido tropical da América do Sul e em paises da América Central, como
Panama, Costa Rica e Nicaragua. No Brasil a secdo € representada por 10 espécies
amazonicas, excetO. cearensis que foi relatada apenas no estado do Ceard, sendo 7
destas endémicas. Estas plantas ocorrem em florestas Umidas priméarias a secundarias e
ambientes perturbados, frequentemente préximas a cérregos. As espécies deste grupo
sdo monoicas, possuem folhas inteiras ou lobadas, margem inteira e venacao palmada
ou pinada, com indumento lepidoto ou estrelado, duas glandulas na base da lamina,
algumas vezes com glandulas em forma de taga sobre a lamina; estipulas inteiras;
inflorescéncia terminal bissexual ou unissexual; cimulas inferiores bissexuais ou
unissexuais; estames 10-15; flores pistiladas com sépalas valvadas a reduplicadas e
pétalas reduzidas ou ausentes, estilete multifido com 18-36 apices estigmaticos (Riina et
al. 2010; Van Ee et al. 2011).

A anatomia é uma importante ferramenta para a taxonomia tendo sido
empregada com esta finalidade desde o século XX por Solereder (1908) e Metcalfe e
Chalk (1957). Na familia Euphorbiaceae, os caracteres anatdbmicos tém se mostrado
Uteis no esclarecimento de problemas taxonémicos (Tokuoka e Tobe 2002; Sa-Haiad et
al. 2009; Coutinho et al. 201Me-Paula e Sajo 2011; De-Paula et al. 2011; Thakur e
Patil 2011, 2012 Wiedenhoeft et al. 2009; Vitarelli 2003 Embora os dados
moleculares sejam esclarecedores quanto as relagfes filogenéticas das espécies de

Croton, informacdes de morfologia, anatomia, ecologia, caridtipo e geografia devem ser



consideradas para definir as categorias infragenéricas, assim como cita@o sEria
Cyclostigma (Riina et al. 2009).

A importancia dos tricomas como fonte de caractere€eston foi ressaltada
em muitos estudos de sistematica do grupo (Webster 1993; Webster et al. 1996;
Gordillo e Matias 2005; Lucena e Sales 2006; Senakun e Chantaranothai 2010). Além
dos tricomas, outras estruturas como esclereides, laticiferos, idioblastos com conteudo
lipofilico ou com cristais e nectarios extraflorais foram utilizados com sucesso na
caracterizacdo anatomica foliar de espécie€rdéon (Sa-Haiad et al. 2009; Barros e
Soares 2013). A necessidade de estudos anatdbmicos em espéciésotate
especialmente quanto a caracterizacdo das estruturas secretoras e acumuladoras de
alguns compostos, tais como latex e 6leos essenciais, é enfatizada ainda por Salatino et
al. (2007).

EmboralLuntia seja uma secado relativamente pequena e bem sustentada pela
filogenia molecular, sua relacdo com outras secdes, tais damprocroton e
Geiseleria, ndo € bem resolvida (Riina et al. 2010, Van Ee et al. 2011). A incongruéncia
apresentada entre as andlises morfologica e molecular quanto ao posicionamento da
secdoCuneati e sua relacdo com a seclantia € outra questdo que deve ser
investigada. Fundamentado nas lacunas existentes na sistematica do género, este
trabalho teve como objetivo identificar caracteres morfoanatdbmicos em folhas de
Croton sect.Luntia, e de grupos proximamente relacionados, que possam ser Uteis para
a taxonomia e na compreensao das relacdes filogenéticas de espéCretonalealo

Novo Mundo.



Material e Métodos

Material Vegetal

Folhas completamente expandidas e apices caulinares foram retirados de exsicatas
depositadas em herbarios brasileiros e estrangeiros, e analisadas para posterior descricao
morfoanatomica. Foram escolhidos exemplares com identidade confirmada por
especialistas no género. Sempre que possivel foram obtidas amostras de mais de um
voucher e, quando disponiveis, de exemplares utilizados nos estudos moleculares. As
espécies utilizadas estao listadas na Tabela 1.

Dentre as 19 espécies que constit@oton sect.Luntia, segundo a classificacédo
infragenérica mais recente (Van Ee et al. 2011), foi possivel obter exemplares de oito
nos herbéarios consultados. Além de espéciesCdadon sect. Luntia, membros
pertencentes a outras secBe€. sects.Lamprocroton, Geiseleria e Cuneati — e a
géneros relacionados- Brasliocroton mamoninha e Astraea lobata — foram
selecionados como grupos externos. Tomou-se como base os resultados de filogenia
molecular publicados por Riina et al. (2010), onde as segbhgw ocroton e Geiseleria
sdo apontadas como grupos irmados da sécéitia e a secdo Cuneagstd pouco
relacionada filogeneticamente com esta. A esp@siliocroton mamoninha, por sua
vez, é indicada como grupo-irmao do généroton, e Astraea lobata o grupo-irméao do

clado formado po€roton e Brasiliocroton mamoninha.

Microscopia de Luz

As andlises morfoanatdmicas foram realizadas no Laboratério de Anatomia
Vegetal da Universidade Federal de Vicosa. Todo o material teve o processo de
herborizacdo revertido, colocando as amostras em agua fervente, por no maximo 15
minutos. Apos refriamento, as amostras foram tratadas com solucdo de hidroxido de
potassio 2% (Smith e Smith 1942), lavadas, desidratadas e estocadas em eta@ol 70%.
material estocado foi utilizado tanto na microscopia de luz quanto na microscopia
eletronica de varredura.

De cada exemplar, duas folhas inteiras ou subdivididas foram submetidas a
diafanizacdo (Shobe e Lersten 1967), para analise dos tipos e distribuicdo de estruturas
secretoras e das caracteristicas da epiderme e do mesofilo em vista frontal. O material

foi clarificado primeiramente com solucdo de hidroxido de sodio 10% e, depois de
4



lavado, tratado com hipoclorito de sédio 20%. Depois de lavado com agua destilada, o
material foi desidratado em série etilica (até etanol 50%) e corado com fucsina alcodlica
(Johansen 1940).

Apices caulinares e fragmentos de folhas (previamente subdivididas em peciolo e
base, centro, margem e apice da lamina) foram desidratados em série etilica até etanol
95%, infiltrados e incluidos em resina de metacrilato (Leica Historesin Embedding Kit,
Leica Microsystems, Nussloch, Alemanha) seguindo metodologia proposta por Meira e
Martins (2003). SeccOes transversais e longitudinais, gen5de espessura, foram
obtidas em microtomo rotativo de avanco automatico (modelo RM 2155, Leica
Microsystems, Nussloch, Alemanha) e, posteriormente, coradas com azul de toluidina
pH 4,4 em tampao Mcllvaine (O’Brien e McCully 1981).

As laminas obtidas do processamento em Historresina foram montadas em &agua,
enquanto as resultantes da diafanizacdo foram montadas em gelatina glicerinada e
lutadas com esmalte incolor. A observacéao e registro fotografico foram realizados em
fotomicroscopio (modeléX-70 TRF, Olympus Optical, Téquio, Japdo) equipado com
sistema U-Photo com camara digital acoplada (modelo AxioCam HRc, Zeiss,
Gottingen, Alemanha).

A terminologia utilizada nas descricdes morfologicas das folhas seguiram Ellis et
al. (2009) e os tipos de estomatos e tricomas foram classificados segundo Wilkinson
(1979) e Webster et al. (1996), respectivamente.

Microscopia Eletronica de Varredura

As andlises micromorfolégicas da superficie foliar e de glandulas foram
conduzidas no Nucleo de Microscopia e Microanalise da Universidade Federal de
Vicosa. Alguns dos fragmentos de folhas estocados em etanol 70% foram desidratados
em série etilica e secos em ponto critico (modelo CPD 030, Bal-Tec, Balzers,
Liechtenstein). O material foi, em seguida, fixado em suporte metalico e posteriormente
coberto com ouro em metalizador (modelo FDU 010, Bal-Tec, Balzers, Liechtenstein).
A observacdo e registro fotografico foram realizados em microscépio eletrénico de

varredura (modelo LEO 1430 VP, Zeiss, Cambridge, Inglaterra).



Analise de Similaridade

Os caracteres morfoanatdbmicos, selecionados com base na descricdo
comparativa das espécies estudadas, foram listados (Tabela 2), sendo todos os estados
de carater qualitativos e codificados como binarios.

Para demonstrar graficamente as afinidades morfoanatémicas entre as espécies,
os caracteres foram plotados em uma matriz de presenca/auséncia. Por meio de andlise
de agrupamento (cluster analysis), um dendrograma foi construido. As espécies foram
agrupadas de acordo com suas similaridades morfoanatémicas, a partir da aplicacao do
indice de Sorensen e da técnica de ligacdo da média de grupo (UPGMA), usando o
programa MVSP 3.21 (Kovach Computing Services, Wales, UK, 2013). Para
complementar a analise de agrupamento, uma analise de componentes principais (PCA)
foi conduzida para a série de dados.

Uma chave de identificacdo das espéciesCdesect. Luntia foi elaborada
utilizando-se os caracteres morfoanatémicos, a fim de auxiliar o reconhecimento de

espécies morfologicamente semelhantes e que ndo tenham amostras férteis.



Tabela 1 Taxons de Euphorbiaceae estudados e informacdes dos exemplares analisados contidas nas fichas de identificacéo.

Espécie Secao Coletor Habito Localidade
Astraea lobata (L.) Klotzsch - E. Melo 1285 (SP) Arbustivo Brasil, BA
L. S. Moura & M. F. Vieira 138 (VIC) Subarbustivo Brasil, MG
R. M. C. Okano & M. F. Vieira s/n (VIC) Subarbustivo Brasil, MG
M. R. P. Vidal 277 (VIC) Arbéreo Brasil, MG
Brasiliocroton mamoninha P.E. Berry & Cordeiro - P. Fiaschi et al. 951 (SPF) Arboreo Brasil, ES
Croton ascendens Secco & N.A. Rosa Luntia N. A. Rosa 5463 (MG) Lianescente Brasil, PA
R. S. Secco 781 (MG) Lianescente Brasil, PA
Croton chocoanus Croizat Luntia R. Riina, J. Shiguango & L. Lopez 1415 (WIS) Arbéreo Equador
Croton cuneatus Klotzsch Cuneati W. R. Anderson & G. McPherson 12175 (INPA) Arbéreo Brasil, RO
C. A. Cid & J. Ramos 1019 (INPA) Arbéreo Brasil, PA
J. Lima et al. 1510 (INPA) Arboreo Brasil, RR
R. Riina & J. Ruiz 1493 (MICH) Arboreo Peru
C. erythroxyloides Baill. Lamprocroton N. C. Vitarelli 2 (VIC) Arbustivo Brasil, MG
N. C. Vitarelli 3 (VIC) Arbustivo Brasil, MG
C. glandulosus L. Geisdleria P. Martins s/n (EAC) Subarbustivo Brasil, CE
E. Nunes s/n (EAC) Subarbustivo Brasil, CE
A. V. Vieira & M. F. Lima s/n (EAC) Herbaceo Brasil, CE
C. gnaphalii Baill. Lamprocroton Marchett 545 (BHCB) Subarbustivo Brasil, RS
C. hirtus L’Hér Geisdleria A. Fernandes & Matos s/n (EAC) Subarbustivo Brasil, CE
R. M. Soares 4 (EAC) Subarbustivo Brasil, RN




Tabela 1 Continuacao

Espécie Secédo Coletor* Habito Localidade
C. javarisensis Secco Luntia M. Rimachi Y. 337 (MO) Lianescente Peru
R. Vasquez & Jaramillo 1150 (MO) Lianescente Peru
R. Vasquez & Jaramillo 1243 (MO) Lianescente Peru
C. matourensis Aubl. Luntia N. A. Rosa 1632 (MG) Arboreo Brasil, AM
R. S. Secco & N. A. Rosa 763 (MG) Arbustivo Brasil, MA
A. S. L. da Silva & C. S. Rosario 2077 (MG) Arbustivo Brasil, PA
C. megalodendron Mull. Arg. (Morfotipo 1) Luntia R. Riina 1273 (WIS) Arboreo Venezuela
C. megalodendron Mull. Arg. (Morfotipo 2) Luntia R. Riina & B. Manara 1290 (WIS) Arboreo Venezuela
C. palanostigma Klotzsch (Morfotipo 1) Luntia I. Cordeiro 34 (MG, SP) Arboreo Brasil, RR
I. Cordeiro 192(SP) Arbéreo Brasil, AM
C. palanostigma Klotzsch (Morfotipo 2) Luntia R. Riina & L. Lopez 1395 (WIS) Arboreo Equador
R. Riina & J. Ruiz 1492 (WIS) Arboreo Peru
C. pullei Lanj. (Morfotipo 1) Luntia P. Cavalcante 2461 (MG) Lianescente Brasil, PA
P. Cavalcante 2565 (MG) Lianescente Brasil, PA
C. pullel Lanj. (Morfotipo 2) Luntia A. B. Anderson, N. A. Rosa & C. S. Rosario 2064 (MG) Arboreo Brasil, MA
C. skutchii Standl. Luntia B. van Ee & M. van Ee 596 (WIS) Arboreo Costa Rica
R. Riina & J. Ruiz 1494 (MICH)
C. tessmannii Mansf. Cuneati Arbéreo Peru
C. yavitensis Croizat Cuneati R. Guillen V. 2466 (USZ) Arbéreo Bolivia
R. Guillen V. 2888 (USZ2) Arbéreo Bolivia
R. Guillen V. 3143 (US2) Arboéreo Bolivia

*Os nomes de herbarios estéo abreviados, entre parénteses, de aearddndex Herbariorum”.
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Tabela 2 Lista dos caracteres morfoanatdémicos utilizados na analise de similaridade

Caracteres morfoanatdbmicos

01. Par de nectérios extraflorais basilaminar ou acropeciolar (b
02. Par de nectarios basilaminar

03. Par de nectarios acropeciolar

04. Superficie dos nectarios bl/ap cbncava

05. Superficie dos nectarios bl/ap convexa

06. Superficie dos nectarios bl/ap plana

07. Nectarios bl/ap sésseis

08. Nectarios bl/ap com pedunculo curto

09. Nectarios bl/ap com pedunculo longo

10. Nectarios extraflorais na margem foliar

11. Coléteres na margem foliar

12. Nectarios extraflorais na lamina foliar

13. Nectarios da lamina na face abaxial

14. Nectarios da lamina na face adaxial

15. Folhas anfiestomaticas

16. Tricomas simples na face abaxial

17. Tricomas estrelados na face abaxial

18. Tricomas fasciculados na face abaxial

19. Tricomas lepidotos na face abaxial

20. Tricomas simples na face adaxial

21. Tricomas estrelados na face adaxial

22. Tricomas fasciculados na face adaxial

23. Tricomas rosulados na face adaxial

24. Tricomas lepidotos na face adaxial

25. Idioblastos secretores no parénquima clorofiliano esponjos
26. Idioblastos secretores no parénquima clorofiliano palicadici
27. ldioblastos secretores e/ou tricomas glandulares na epider!
28. Mesofilo dorsiventral

29. Extensdo de bainha




Resultados

Morfoanatomia

Foram reconhecidos dois morfotipos para trés espéci€xaien sect. Luntia
estudadas.Em Croton megalodendron, o morfotipo 1 possui nectérios extraflorais
(NEFs) laminares, ausentes no morfotipdegh Croton palanostigma, o morfotipo 1,
proveniente do Brasil, possui folhas com apice emarginado e margem inteira, enquanto
o morfotipo 2, procedente dos Andes, possui folhas com &pice agudo e margem
dentada. Nos exemplares @e pullei h& diferencas profundas quanto ao porta e
distribuicdo de nectarios extraflorais: o morfotipo 1 é lianescente, com NEFs marginais
presentes e NEFs laminares ausentes, e o morfotipo 2 é arbéreo, com NEFS laminares
presentes e NEFS marginais ausentes.

As folhas das espécies estudadas, em geral, ndo sédo lobadas, com excecao de
Astraea lobata, Croton ascendens e C. chocoanus. As folhas deC. palanostigma
morfotipo 1 diferem das demais por possuirem apice emarginado. A margem foliar
apresenta-se serrada e lobata, C. chocoanus, C. glandulosus, C. hirtus e C.
palanostigma morfotipo 2 e crenada nas espécie€dgect.Cuneati.

Foram observados tricomas glandulares e diferentes tipos de tricomas tectores
(Tabela 3). Os tricomas tectores possuem estrutura anatbmica complexa, formados
externamente por um ou mais verticilos de células radiadas que irradiam a partir de um
sustentaculo basal pedestal ou estipite que pode estar ausente em alguns tricomas.

O pedestal assemelha-se a uma simples elevacdo da epiderme (Fig. 1C, 2B), mas
internamente € composto por células de paredes espessas (Fig. 4K). O estipite, por sua
vez, difere completamente das células epidérmicas do entorno, consistindo em uma
coluna de células de paredes espessas (Fig. 2A, 3D, 4A). As células da base dos
tricomas, independente se ha pedestal, estipite ou nenhuma destas estruturas, formam
um continuum com as células da bainha do feixe vascular (Fig. 4l, L). Laticiferos
também foram observados na base dos tricomas (Fig. 4M).

Os tricomas simples sdo compostos por uma célula alongada e por um pedestal
que a eleva acima do nivel das demais células epidérmicas (Fig. 1C). Os tricomas
estrelados, por sua vez, possuem um estipite basal (Fig. 3D), do apice do qual partem

células radiadas em numero e comprimento variados, no mesmo plano ou levemente
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deslocados para cima e distribuidos em 1-3 verticilos (Fig. 1D, E). Os raios podem ser
livres entre si ou parcialmente unidos (até 30%), neste caso sendo denominados
estrelados rotados (Fig. 2C). Um raio longo mais ou menos ereto (raio porrecto) esta
presente nos tricomas estrelados de todas as espécies estudadas, como observado n:
Figura 1D. Os tricomas fasciculados possuem estipite, do qual surgem até 8 raios, que
ascendem em mais de um plano (Fig. 2A), enquanto os tricomas multiradiados possuem
mais do que 8 raios. Nas analises de similaridade, os tricomas multiradiados foram
considerados como uma variagcdo do tipo fasciculado. Os tricomas rosulados sao
tricomas fasciculados/multiradiados, com raios mais curtos, que sdo elevados por
pedestal (Fig. 2B). Os tricomas lepidotos s&o similares a escamas e, em geral, sao
sésseis ou com estipite curto e os raios possuem mais de 30% de unido lateral, formando
um escudo, que circunda um eixo central. Os tricomas lepidotos foram classificados em
lepidoto estrelado (Fig. 2D), quando havia 30-50% de uni&o lateral, lepidoto dentado
(Fig. 2E), quando a uniao foi de 50-80% e lepidoto subinteiro (Fig. 2F), quando a uniao
foi de 80-100%.

Uma mesma espécie pode apresentar um ou mais de um tipo de tricomas, em
faces diferentes da folha ou na mesma face (Tabela 3). As foldadatbata possuem
tricomas simples e estrelados na face abaxial, e apenas simples na face adaxial,
enguantoB. mamoninha apresenta tricomas estrelados por toda a epiderme. Na face
abaxial das espécies de. sect Luntia observou-se tricomas simple€. (pulle
morfotipo 2), estrelados (todas as espécies, excetoatourensis, C. palanostigma
morfotipo 2 eC. skutchii), fasciculados@. matourensis e C. palanostigma morfotipo
2), multiradiados €. palanostigma morfotipo 2) e lepidotos Q. javarisensis, C.
matourensis, C. megalodendron morfotipos 1 e 2C. pullei morfotipo 2 eC. skutchii),
enguanto na face adaxial ocorrem tricomas estrelados (ausentsretourensis, C.
megalodendron, C. palanostigma morfotipo 2 e C. skutchii), fasciculados .
matourensis e C. palanostigma morfotipo 2), rosuladosJ, ascendens, C. chocoanus, C.
pullei morfotipo 2) e lepidotosQ. javarisensis, C. megalodendron morfotipo 2 e C.
skutchii). Em C. sect.Cuneati os tricomas lepidotos sdo predominantes, entretanto
tessmannii e C. yavitensis possuem face adaxial glabra. As espéciesCdesect.
Geiseleria possuem tricomas simples na face abaxial e estrelados em ambas as faces.
Em C. sect.Lamprocroton a face adaxial da epiderme possui tricomas estrelados e

lepidotos e na face abaxial predominam tricomas lepidotos, ef@bgnaphalii possua
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também tricomas estrelados. Tricomas glandulares unicelulares ocorrem ainda na face
abaxial das folhas das espécie€dsect.Lamprocroton.

As células epidérmicas em vista frontal possuem formatos variaveis, desde
paredes anticlinais levemente onduladas a muito sinuosas. Tais variacbes sao
observadas tanto entre espécies quanto em individuos de uma mesma espécie, como em
C. hirtus, que possui um exemplar com células epidérmicas levemente onduladas (Fig.
3A) e outro com células epidérmicas retas (Fig. 3B).

A epiderme da lamina foliag uniestratificada (Fig. 4) e idioblastos secretores
foram observados nas espécies @e sect. Geisderia (Fig. 1B, 4B). Tricomas
glandulares também foram observados na face abaxial das espécies sdet.
Lamprocroton e sédo constituidos por apenas uma célula epidérmica que se projeta para
o exterior (Fig. 4A).

Os estbmatos séo paraciticos (Fig. 1A, 3A, B e C) e estdo presentes em ambas as
faces, mas sao predominantes na face abaxial (folhas anfihipoestométicas) (#)g. 4C-
Nas espécies d€. sect. Geiseleria, entretanto, as duas faces da folha apresentam
densidades estomaticas visualmente similares (folhas anfiestomaticas) Fig. 4B,
enquanto enC. erythroxyloides as folhas sdo hipoestométicas. Na face adaxial, os
estdmatos estdo localizados, em geral, sobre ou muito proximos as nervuras (Fig. 3C).
Foram observadas, na maioria das espécies, estriacbes na cuticula das células
subsidiarias, como visualizado na Figura 1A. Idioblastos secretores estdo presentes na
epiderme das espécies@esect.Geisderia (Fig. 1B, 4B).

O mesofilo é dorsiventral em todas as espécies (Fig. 4 A-D, FAM),kKcom
excecao deB. mamoninha, que possui mesofilo isobilateral (Fig. 4E). O parénquima
palicadico é composto por células alongadas que ocupam de 30-50% da espessura do
mesofilo (Fig. 4 A-C, BY), excetuando-s€. tessmannii, na qual estas células do
parénquima palicadico apresentam-se mais achatadas (Fig. 4D). Os feixes vasculares
sdo colaterais, envolvidos por bainha que pode ser parenquimética (Fi¢gC.4F
chocoanus, C. skutchii, C. sect.Geiseleria e C. sect.Lamprocroton) ou formada por
células de paredes espessadas e pontoadas que matém o protoplasto (Fig. 3mB.4F). Em
mamoninha, C. megalodendron morfotipos 1 e 2C. pullel morfotipo 2 eC. skutchii
ocorre extensdo de bainha (Fig. 4F). Laticiferos estdo associados ao floema em todas as
espécies analisadas (Fig. 4J).

Um grande numero de idioblastos cristaliferos com drusa esta presente em todas

as especies. Estas ceélulas se distribuem por todo o mesofilo (Fig, KDL, M) em
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guantidades variadas e frequentemente formam uma bainha cristalifera em torno dos
feixes vasculares de maior calibre (Fig. 3D). Ebnmatourensis, embora nao haja
bainha cristalifera, os idioblatos com drusas estdo distribuidos proximo aos feixes
vasculares (Fig. 3E).

Idioblastos secretores estdo presentes no mesofilo de todas as espécies,
excetuando-seC. erythroxyloides. Estas células podem estar entre as células do
parénquima palicadico A( lobata, C. megalodendron morfotipo 1 e C. sect.
Lamprocroton) (Fig. 4G), entre as células do parénquima esponsomdmoninha e
C. sect.Geiseleria) (Fig. 4B) ou em ambas as posi¢cdes (demais espécies) (Fig. 4H). Os
idioblastos podem projetar-se parcialmente por entre as células epidérmicas devido ao
acumulo de secrecéo (Fig. 4C, 8A).

As folhas das espécies analisadas, excetuando{ebata e as espécies de.
sect.Lamprocroton, apresentam nectarios extraflorais (NEFs). Estas estruturas ocorrem
em posicdes diversas: no apice do peciolo, denominados acropeciolares (Fig. 5B) ou
base da lamina foliar, basilaminares (Fig. 5C, D), comdBemamoninha e todas as
espécies de&C. sects.Cuneati, Geisdleria e Luntia; na lamina foliar, laminares (Fig.
5EH, 7A), em espécies d&€. sect. Luntia, excetuandse C. javarisensis, C.
megal odendron morfotipo 1 eC. pullei morfotipo 1; e na margem foliar, marginais (Fig.
5A, 1, J), emC. sect.Cuneati, C. chocoanus, eC. pullei morfotipo 1.

Os nectarios extraflorais acropeciolares ou basilaminares ocorrem &gss par
voltados para a face adaxial én mamoninha (Fig. 5B) e para a face abaxial nas
demais espécies (Fig. 5D). Enhirtus um dos exemplares apresentou 3 nectarios (Fig.
5D). As espécies d€roton sect. Luntia, Croton sect. Geiseleria e C. yavitensis
apresentam NEFs inseridos na base da nervura central (Fig. 5C, D), entret&hto em
javarisensis 0s mesmos estdo posicionados na base das nervuras de segunda ordem
proximais (Fig 6D). Nas demais espécies 0s nectérios sao acropeciolares. A distribuicdo
dos NEFs laminares é variavel, mas em geral se localizam proximos as margens,
associados as terminacdes das nervuras de segunda ou terceira ordens ou a nervura
fimbrial (Fig. 5E). EmC. ascendens, C. palanostigma morfotipo 2 eC. megalodendron
morfotipo 2 existem, adicionalmente, NEFs proximos as intersecdes da nervura central
com as nervuras de segunda ordem (Fig. 5H).Enrascendens e C. palanostigma
morfotipo 2 existem nectarios também nas interse¢des entre as nervuras de segunda e

terceira ordens.
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Morfologicamente os nectéarios extraflorais sdo formados por uma regido secretora
proeminente na por¢ao apical e um pedunculo ndo secretor na base (Fig. 8C). Os NEFs
acropeciolares dB. mamoninha sdo aproximadamente cilindricos, tendendo a cénicos,
sem uma constricdo que permita a distingdo morfologica entre o pedunculo e a por¢cao
secretora (Fig. 5B, 8B). Tal distincdo é clara nos NEFs basilaminar€s sect.
Geiseleria, que possuem formato de trombeta (Fig. 5D, 8C), e de C.Lsmbta, cuja
porcao secretora € pateliforme (Fig. 9A). Os NEFs acropeciolar€s skrt. Cuneati
sao pateliformes, entretanto o tamanho reduzido dificulta a diferenciacdo morfoldgica
entre porcao secretora e pedunculo, quando presente.

A superficie da regido secretora dos NEFs acropeciolares/basilaminares possui
formato variado, podendo ser concaa gect.Geiseleria) (Fig. 6C, 9D), convexad,
ascendens, C. javarisensis e C. pullei morfotipo 2) (Fig. 6D) ou plana (demais espécies)

(Fig. 6B, 8B, 9A). Tanto os NEFs marginais (Fig. 7B, 9D) quanto os NEFs laminares
(Fig. 9C) possuem superficie concava. Os NEFs acropeciolares/basilaminares foram
classificados ainda quanto ao pedunculo: sésseiscuyneatus), quando a porgao
secretora esta em contato direto com o tecido subjacente (Fig. 6A, 8E); pedunculo curto
(Brasiliocroton mamoninha, C. sect. Luntia e C. sect.Cuneati, com excecao de€.
cuneatus), quando o pedunculo tem comprimento de até 3 vezes o comprimento da
porcao secretora (Fig. 6B, 9A); e longo C. sect.Geisdleria), quando o pedunculo

tem comprimento maior do que 3 vezes o comprimento da porcdo secretora (Fig. 6C,
8C). O pedunculo é curto nos NEFs laminares (Fig. 7A) de todas as espécies e nos
NEFs marginais d€. chocoanus (Fig 7D). Os demais NEFs marginais sao sésseis (Fig.
7B).

Os nectérios acropeciolares/basilaminares possuem estrutura anatdbmica basica em
todas as espécies (Fig. 6E, F), variando apenas morfologicamente. Uma camada de
células secretoras em palicada recoberta por uma cuticula continua constitui a epiderme
nectarifera, a qual ocupa a regido mais apical do nectéario. Frequentemente observa-se a
cuticula rompida ou distendida por acumulo de secrecao no espaco subcuticular. Abaixo
da epiderme, o parénquima nectarifero é formado por aproximadamente 3 camadas de
células isodiamétricas, dentre as quais encontra-se, em algumas espécies, idioblastos
cristaliferos contendo drusas. O parénquima subnectarifero possui numerosos
idioblastos cristaliferos e volumosos idioblastos secretores (Fig. 6B, F). Os nectarios
sdo, em geral, vascularizados por xilema e floema, entretando apenas células do floema

atingem o parénquima nectarifero. Os laticiferos permeam todo o nectario, podendo
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atingir o parénquima nectarifero e, em alguns casos, a epiderme nectarifera (Fig. 6E, F).
Células alongadas, de paredes espessas e pontoadas, circundam a regido que
compreende epiderme nectarifera, parénquima nectarifero e parte do parénquima
subnectarifero.

Nas margens foliares das espécies estudadas, com exceCagndphalii e B.
mamoninha, estdo presentes coléteres pedunculados do tipo padréo (Fig, GAJ,
9E, F). Tais estruturas apresentam-se completamente desenvolvidas desde os primordios
foliares mais jovens (Fig. 7C) e grande parte é perdida nas folhas completamente
expandidas, restando apenas cicatrizes. Os coléteres estdo, em geral, voltados para a
face adaxial das folhas e podem ser marginais ou discretamente internos a margem
(submarginais). Nas espécies @esect.Cuneati e emC. pullei morfotipo 1 ha uma
clara alternancia entre coléteres e nectarios marginais (Fig. 51), enquan@® em
chocoanus 0s nectarios marginais estdo em menor numero do que 0s coléteres e
parecem estar distribuidos ao acaso (Fig. 5A).

Anatomicamente os coléteres sdo constituidos por uma porgcao secretora formada
externamente por uma camada de células epidérmicas em palicada recoberta por uma
cuticula continua, sob a qual h4 o acumulo precoce de secrecao (Fig. 7E), quando os
primérdios foliares ainda sdo muito jovens. No centro do coléter estd presente uma
coluna de células parenquimaticas, entre as quais observa-se idioblastos cristaliferos
com drusas (Fig. 7E, F) e laticiferos (Fig. 7F). Em todas as espécies é possivel
visualizar elementos de xilema na base do pedunculo (Fig. 5G).

As analises morfoanatdbmicas permitiram tanto a distincdo entre 0s grupos
estudados quanto entre as espécieS.dect Luntia. Uma chave de identificagdo com

dez passos foi construida apenas com caracteres morfoanatémicos foliares.

Anélise de Similaridade

A partir da analise de similaridade, dezoito agrupamentos de espécies podem ser
reconhecidos, designados por letras na Figura 10. Os dois grupos mais abrangentes sao
A (C. sect. Lamprocroton) e B (demais espécies). Embora 25 caracteres sejam
coincidentes entre as espécies de A, a presenca de folhas hipoestomaticas e coléteres enr
C. erythroxyloides e a ocorréncia de tricomas estrelados e idioblastos secretof@s em
gnaphalii sdo os caracteres que reduzem o indice de similaridade entre as duas espécies.

O grupo A separa-se de B por haver muitos caracteres relativos a nectarios extraflorais
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gue constam como ausentes no primeiro. Além disso, dentre os demais caracteres
morfoanatdmicos, poucos se igualam nos dois grupos.

Dentro do grupo B, dois ramos se dividem orginando o grande grupo C, que
separa-se da lobata. Pouca similaridade é observada entre estes, tendo em vigta que
lobata, assim comoC. sect. Lamprocroton, ndo apresenta nectarios extraflorais.
Entretanto alguns dos caracteres que ocorrem em muitas espécies do grupo B estdo
presentes erA. lobata, como folhas anfiestomaticas, coléteres e tricomas estrelados.

O grupo C ramifica-se dando origem a O. ect. Geisdleria) e E (demais
espécies). Todos os caracteres das espécies de D séo coincidentes, o que atribui o indice
de Sorensen 1 a este agrupamento. Embora as espécies de D possuam, assim como E
nectarios extraflorais, coléteres e tricomas estrelados, alguns caracteres sao exclusivos
de D, como NEFs de superficie cbncava e pedunculo longo, além de apresentarem
idioblastos secretores na epiderme.

As espécies do grande grupo E se rednem, com exceddonagnoninha, no
grupo F C. sectsCuneati e Luntia). Esta separacdo se deve as caracteristicas Unicas de
B. mamoninha dentro deste agrupamento, como mesofilo isobilateral, auséncia de
coléteres e idioblastos secretores apenas no parénquima esponjoso.

Em F ocorre a separacdo entre os grupoS.@upeatus e C. tessmannii) e H C.
sectLuntia e C. yavitensis). O que diferenci&. cuneatus deC. tessmannii é a presenca,
na primeira, de NEFs sésseis e tricomas lepidotos na face adaxial, enquanto na segunda
os NEFs possuem pedunculo curto e a face adaxial € glabra. A presenca de NEFs
acropeciolares em G, em contraste com os NEFs basilaminares de H, é a caracteristica
que separa os dois grupos.

Outros agrupamentos (I, J, K, L, M, N, O, P, Q) representam as relacbes de
similaridade entre espécies @esect.Luntia e entre estas@. yavitensis.

A representacdo gréafica obtida pela analise de componentes principais)(Fig 11
permite reconhecet. sect.Geiseleria e C. sect.Lamprocroton como grupos separados
das demais espécies. Quando delimitados artificialmente, os grupos correspondentes a

C. sect.Cuneati e C. sect.Luntia compartilhamC. yavitensis.
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Chave de identificacao artificial para espécie€a#on sect. Luntia

1. Nectarios extraflorais basilaminares CONVEXO0S..........cccuvveeeeeriiiiiiieeee e 2.

2. Presenca de nectérios extraflorais sobre lamina foliar.................ccccvvennnnnn. 3.

3. Presenca de extensdo de bainha e tricomas lepidotos na
abaxial.........ccccouiiiiii Craton megalodendron morfotipo 2

3’. Auséncia de extensdo de bainha e de tricomas lepidotos na face

ADAXIAL ... Croton ascendens

2’. Auséncia de nectarios extraflorais sobre a lamina foliar........ Croton javarisensis
1’. Nectarios extraflorais basilaminares planos...........ccocuuuiiiiiniieeeeiiiiieeee 4..
4. Presenca de nectarios extraflorais na margem da lamina foliar............ 5..

5. Presenca de tricomas rosulados......................ooee. Crotan chocoanus

5’. Auséncia de tricomas rosulados................... Croton pullei morfotipo 1

4’. Auséncia de nectarios extraflorais na margem da lamina foliar................... 6]

6. Presenca de idioblastos secretores apenas no parénquima palig
nectarios extraflorais laminares ausentes............ccccceeeeeeieiiiiiccccciiiinnnn,
....................................................... Cr.aton megalodendron morfotipo 1

6’. Presenca de idioblastos secretores no parénquima palicadico e lacunoso

e nectarios extraflorais laminares presentes..............cccccevvvvvvvnnnnnnn il
7. Nectarios extraflorais laminares restritos a face abaxial............ 8.
8. Face adaxial glabra.............cccooeeiieeeeeeennnn. Croton matourensis

8’. Face adaxial com tricomas teCtOres. ...........oevveeeeeeruiemmeeeneennnns 9

9. Indumento da face adaxial composto apenas por tricc
estrelados...........cccvvveinnnnnn Croton megal odendron morfotipo 2
9’. Indumento da face adaxial composto apenas por tricorn
[€@PIAOLOS. ... Craton skutchii
7’. Nectarios extraflorais laminares em ambas as faces da folha........... 10
10. Indumento composto apenas por tricomas estrelados
ambas as faces................. Croton palanostigma morfotipo 1
10°. Indumento composto apenas por tricomas fasciculados, em

ambas as faces................... Croton palanostigma morfotipo 2
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Tabelas e Figuras

Tabela 3 Tipos de tricomas encontrados em folhas de espécies analisadas, segundo

classificacdo de Webster et al. (1996)

Espécie Tipos de tricomas
Face abaxial Face adaxial
Astraea lobata Simples; estrelado Simples

Brasiliocroton mamoninha
Croton ascendens
Croton chocoanus

Croton cuneatus

Croton erythroxyloides
Croton glandulosus
Croton gnaphalli
Croton hirtus

Croton javarisensis

Croton matourensis

Croton megalodendron m1

Croton megalodendron m2

Croton palanostigma m1
Croton palanostigma m2
Croton pullei m1

Croton pullei m2

Croton skutchii

Croton tessmannii

Croton yavitensis

Estrelado 2,3-camadas

Estrelado 1,2-camadas

Estrelado

Lepidoto dentado; lepidoto
subinteiro

Lepidoto subinteiro

Estrelado; estrelado rotado
Estrelado rotado; lepidoto estrelads
Estrelado; estrelado rotado
Estrelado rotado 2 camadas;
lepidoto estrelado 2 camadas
Fasciculados; lepidotos
Estrelado 1,2 camadas; estrelado
rotado 1,2 camadas; lepidoto
subinteiro

Estrelado rotado 1,2 camadas;
lepidoto estrelado; lepidoto dentad:
lepidoto subinteiro 1,2 camadas
Estrelado; estrelado rotado
Fasciculado; multiradiado
Estrelado 2,3 camadas

Estrelado; lepidoto estrelado;
lepidoto dentado; lepidoto subinteit
Lepidoto dentado; lepidotos
subinteiro

Lepidoto dentado; lepidoto
subinteiro

Estrelado rotado; estrelado lepidot

Estrelado 2,3-camadas

Estrelado 1,2-camadas; fasciculad
Fasciculado

Lepidoto dentado; lepidoto
subinteiro

Lepidoto subinteiro

Simples; estrelado

Estrelado rotado; lepidoto estrelad
Simples; estrelado

Estrelado rotado 2 camadas;
lepidoto estrelado 2 camadas
Glabra

Estrelado 1,2 camadas

Estrelado 1,2 camadas

Estrelado; estrelado rotado
Fasciculado; multiradiado
Estrelado 2,3 camadas

Fasciculado
Lepidoto dentado; lepidoto
subinteiro

Glabra

Glabra

18



tudadas

7

Omicos nas espeécies es
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Tabela 4Matriz de presenca (1) e auséncia (0) de caracteres anat

Caracteres morfoanatdmicos

Espécies

7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29

2 3 4 5 6

1

Astraea |obata

1

Brasiliocroton mamoninha

Croton ascendens

Croton chocoanus

Croton cuneatus

Croton erythroxyloides

Croton glandulosus

Croton gnaphalii

Croton hirtus

Croton javarisensis

Croton matourensis

1
1

1
1
1
1

Croton megalodendron morfl

Croton megal odendron morf2

Croton palanostigma morfl

Croton palanostigma morf2

Croton pullei morfl

Croton pullei morf2
Croton skutchii

Croton tessmannii

Croton yavitensis
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Figura 1 Micromorfologia da epiderme foliar de espécies estudad@saien e grupos
relacionadosA Estdmato paracitico de. tessmannii com estriagcdes cuticulares (B;

Idioblasto secretor epidérmico (is) e estdmato (stm)Ceinirtus, C Tricoma simples
com pedestal (pt) er@roton hirtus; D Tricoma estrelado com porrecto (seta) €ém
hirtus E Tricoma estrelado 3 camadas com porrecto (seta) Beasiliocroton

mamoninha. Barrasde escala: A, B = 10;C = 50;D = 100;E = 30um.
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Figura 2 Micromorfologia dos tricomas deroton. A Tricoma fasciculado com estipite
(stp) emC. matourensis; B Tricoma rosulado com pedestal (pt) €nchocoanus;, C
Tricoma estrelado rotado 2 camadas com porrecto curto (sefa) jdearisensis; D
Tricoma lepidoto estrelado @& yavitensis; E Tricoma lepidoto dentado d& skutchiii;

F Tricoma lepidoto subinteiro de. cuneatus. Barras de escala: A = 80;B, C, E = 30;

D = 40;F = 60um.
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Figura 3. Diafanizacdo de folhas déroton. A Exemplar deC. hirtus com células
epidérmicas de contorno (seta) levemente onduBdexemplar deC. hirtus com
células epidérmicas de contorno (seta) €tBpiderme da face adaxial @eyavitensis
com estdbmatos (asteriscos) acompanhando o sistema vascular (ponta [deBsétan
cristalifera (bc) e tricoma estrelado rotado com estipite (stf}.quulel morfotipo 2E
Visdo geral da epiderme de. matourensis, evidenciando idioblastos cristaliferos
(pontos escuros) que acompanham as nervuras (pontas dé- ®#aha do feixe
vascular (bv) en€. palanostigma morfotipo 1.Barras de escala: A, F =50 B = 30;C,

D =100 E = 200um.
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Figura 4. Secbes transversais do limbo foliar @eton e grupos relacionadaé. C.
erytroxiloides; B C. glandulosus; C C. ascendens D C. tessmani; E B. mamoninha; F

C. pullei morfotipo 2G. C. megalodendron morfotipo 1;H - | C. ascendens; J B.
mamoninha; K C. palanostigma morfotipo 2 L C. yavitensis; M C. gnaphalli.
Legenda: bf = bainha do feixe vascular; dr = drusa; ep = epiderme; fl = floema; is =
idioblasto secretor; Ic = laticifero; pe = parénquima esponjoso; pp = parénquima
palicadico; pt = pedestal; ts = tricoma secretor; tt = tricoma tector; xi = xilema; seta =
estbmato; ponta de seta: células de paredes espessas da base dos Bacoemake
escala: A,B,G,1,J,K=100C,D,E,F,H,L,M =50um.
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Figura 5. Diafanizacdo de folhas de espécies @wton e grupos relacionados,
evidenciando estruturas secretoras.Margem foliar deC. chocoanus onde NEFs
marginais (seta) estdo em menor quantidade do que os coléterBsP@); de NEFs
cilindricos, acropeciolas voltados para face adaxial e mamoninha; C Par de
NEFs basilaminares, pateliformes, voltados para face abaxiaC.epalanostigma
morfotipo 2 par deD. Trés NEFs basilaminares, em formato de trombet& einirtus;

E. NEFs laminares (nl) sobre a terminacdo de nervura de segunda endein
palanostigma morfotipo 1;F-G. A. lobata; F. Visdo geral da margem foliar com coléter
(seta);G Coléter vascularizado (ponta de seta) na base do pedunculo (dr =;duSas)
palanostigma morfotipo 2 NEFs laminas (nl) préximo as intersec¢des entre nervuras de
primeira e segunda ordenk;Margem foliar deC. yavitensis NEF (nm) e coléter
marginal (seta) em alternancih. NEF marginal enC. pullei morfotipo 1.Barras de
escala: A, H = 500;B = 600C, E = 1000;D = 2000;F, J = 200;G = 100;! = 250 pm.
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Figura 6. Seccdes longitudinais de NEFs acropeciolares e basilaminares em folhas de
Croton. A NEF séssil emC. cuneatus; B NEF basilaminar deC. palanostigma
morfotipo 2; C NEF basilaminar em Cglandulosus; D-E C. javarisensis; D Viséo

geral; E Detalhe do NEF mostrando cuticula distendidae(jicifero (*); F. Detalhe

do NEF basilaminar deC. megalodendron morfotipo 1. Legendace = células
esclerificadas; ct = cuticula; en = epiderme nectarifera; Ic = laticiferos; pd = pedunculo;
pn = parénquima nectarifero; ps = parénquima subnectarifero; rs = regido secretora; tr =
tricoma. BarrasA, B, C, D=200;E = 50;F = 100pum.
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Figura 7. Nectarios extraflorais e coléteres @eton. A NEF laminar com pedunculo
curto (pd) emC. palanostigma morfotipo 2;B NEF marginal séssil ei@. tessmannii,
evidenciando epiderme nectarifera (en) e parénquima nectarifer€(Ap)ce caulinar
de C. matourensis, evidenciando primordios foliares (pf) com coléteres (dINEF
marginal com pedunculo curto (pd) &nchocoanus, mostrando epiderme nectarifera
(en) e parénquima nectarifero (pn), além de idioblasto secretor (is) no mdsdhilo;
lobata, coléter com secrecdo (*) e epiderme secretora (es) evidénte&.
megalodendron, coléter com laticifero (Ic), epiderme secretora evidente. Bakras:
300, B, F=10Q0 C=30Q D eE =50 pm.
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Figura 8. Idioblastos e nectarios extraflorais em folhas @eoton e grupos
relacionadosA Idioblastos secretores (is) e@ palanostigma morfotipo 1 vistos da
epiderme B NEF cilindrico deB. mamoninha; C NEF em forma de trombeta, com
pedunculo longo (pd), e. hirtus; D Detalhe da porcdo secretora do NEFCdairtus;

E NEF acropeciolar séssil d& cuneatus. Barras de escala: A = 40; B,C =200; D =
60; E =100 pm.
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Figura 9 Nectarios extraflorais e coléteres em folhafdaton e grupos relacionados.
A-B. NEF laminar deC. palanostigma morfotipo 1 com cuticula distendida (*),
mostrando ainda pedunculo (pd) e epiderme nectarifera GeMNEF laminar deC.
matourensis; D NEF marginal deC. tessmannii; E Coléter marginal enC.skutchii; F
Coléter no apice do dente delobata. Barras de escala: A = 300;B, D, E, F = 100;C
=200um.
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Figura 10 Analise de similaridade entre as espécies estudad&aien e grupos afinsLegenda:

Geisderia;: C1C. sect.Cuneati: L—IC. sect.Luntia.
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Discussao

As analises morfoanatdmicas de folhas @eoton sect. Luntia e grupos
relacionados forneceram informacdes importantes para a taxonomia do género.
Algumas caracteristicas morfolégicas foliares ndo haviam sido mencionadas nas
descri¢des originais das espécies (Anexo), principalmente no que concerne as glandulas
laminares e marginais.

As plantas de Croton sect. Luntia possuem variacbes morfologicas
interespecificas notaveis, desde folhas lobadas e margem dentada a folhas ndo lobadas e
margem inteira. Caracteres morfologicos foliares também permitiram o reconhecimento
dos morfotipos deC. megalodendron, C. palanostigma e C. pulleé. Em C.
megalodendron as diferencas sdo quanto aos nectarios laminares, que estao presentes no
morfotipo 1 e ausentes no morfotipo 2, do qual foram retiradas amostras para os estudos
moleculares (Riina et al. 2010). No trabalho de descricdo da espécie ndo ha mencédo a
glandulas laminares.

As variacfes morfolégicasnmeC. palanostigma parecem estar relacionadas a
distribuicdo geografica das populac¢des. Por outro lado, de acordo com Guimarées e
Secco (2010)C. palanostigma possui folhas com apice agudo e mais raro curto-
acuminado, mas folhas lobadas podem estar presente no mesmo ramo. As diferencas
anatdbmicas observadas, somadas a variacdo morfologica e distribuicdo geografica sao
bastante interessantes e permitem sugerir um estudo genético para avaliar a pertinéncia
de tratar essas populacdes como espécies distintas ou como variedades.

As diferencas entre os dois morfotipos @e pullei estdo relacionadas a
distribuicdo de nectéarios extraflorais e ao porte. Na descri¢do original desta espécie sao
mencionadas apenas glandulas crateriformes marginais, além do habito lianescente
como encontrado no morfotipo 1. Tendo em vista que o habito € uma das caracteristicas
que destacaC. pullei dentro deC. sect. Luntia, presume-se que tenha havido um
equivoco na identificacdo do exemplar correspondente ao morfotipo 2, o qual néo
parece corresponder a nenhuma das espécies estudadas.

As variacbes morfolégicas intraespecificas @nsect.Luntia sdo confirmadas
também pela anatomia foliar. As observacdes conflitantes entre exemplares da mesma
espécie sdo reflexos da taxonomia complicada do género, evidenciando a necessidade
de uma revisdo que aborde tanto os aspectos morfoanatdmicos quanto moleculares dos

diversos morfotipos. Os problemas taxonémicos nesta sega@wmothm tem dificultado
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a identificacdo correta de alguns exemplares, como enfatizado por Guimarées e Secco
(2010), especialmente quanto aos exemplares da regido Amazoénica.

As caracteristicas das células epidérmicas ordinarias e dos estbmatos mostraram
similaridade nas espécies estudadas e seguem o relatado na literatuCaoiueara
Euphorbiaceae (Solereder 1908, Metcalfe e Chalk 1957). Quanto ao contorno das
células epidérmicas ordinarias, verificou-se variacdo de sinuosas a levemente onduladas
ou retas. EmC. hirtus, diferentes exemplares apresentaram células epidérmicas de
contorno ondulado e de contorno reto, o que indica que este carater é plastico e que,
portanto, ndo deve ser enfatizado em estudos taxonémicos. Embora o cortorno das
células epidérmicas seja apontado como carater taxondmico para espécies de
Euphorbiaceae (Thakur e Patil 2011), este carater deve ser visto com parciménia, pois
estudos indicam a influéncia da luminosidade no mesmo: plantas de sol, em geral,
apresentam células epidérmicas com contorno reto, enquanto as plantas de sombra sdo
dotadas de células epidérmicas com contorno ondulado ou sinuoso (Wilkinson 1979).

Os estbmatos paraciticos com estriacdes na cuticula das células subsidiarias
estdo presentes em todas as espécies estudadas. Esta caracteristica foi relatada par:
espécies d€. sect.Cyclostigma (Sa-Haiad et al. 2009) e para outros géneros da familia
Euphorbiaceae (Metcalfe e Chalk 1957). Ao constatar a ocorréncia deste carater em
diversas secdes @&oton e emA. lobata e B. mamoninha, que em estudos moleculares
sao referidos como grupos externos ao género, sugere-se que a presenca de estdmatos
paraciticos com células subsidiarias com cuticula estriada sejaratar plesiomérfico
paraCroton.

As maioria das espécies analisadas € anfiestomética, estando de acordo com o
descrito para a tribo Crotoneae (Solereder 1908, Metcalfe e Chalk 1957). Por sua vez,
C. erythroxyloides assemelha-se com as demais Euphorbiaceae por ser hipoestomatica.
Mott et al. (1982) ressaltam que folhas anfiestomaticas sdo caracteristicas de plantas de
areas abertas. Estas plantas, que vivem em pleno sol, normalmente com alta capacidade
fotossintética, mostram rapido crescimento quando a agua esta disponivel (Mott et al.
1982).

Foram observados diferentes tipos de tricomas tectores nas espéCiesede
Luntia e grupos proximamente relacionados. Estes dados estdo de acordo com o0s
registros de literatura, onde foram descritos para o gébmaion tricomas tectores
simples, estrelados, fasciculados, multiradiados, rosulados, dendriticos e lepidotos,
ressaltando que existem ainda formas intermediarias entre os diversos tipos (Webster et

al. 1996). Nas espécies avaliadas os tricomas estrelados e lepidotos foram os mais
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comuns. A complexidade anatébmica dos tricomas tectores das espécies estudadas de
Croton permite inferir que estas estruturas tém origem ndo somente na protoderme. A
presenca de laticiferos na porgéo basal dos tricomas e a intima associacdo com a bainha
do feixe, seja esta estendida ou ndo, sdo indicativos de que ha participacdo também do
meristema fundamental na formacédo destes tricomas. Embora essas estruturas sejam
denominadas de tricomas nas revisdes taxonomicas (Webster 1993, 1994, Van Ee et al.
2011) e em outros trabalhos (Webster et al. 1996, Lucena e Sales 2005) essa
denominacdo ndo € anatomicamente adequada, pois ndo derivam exclusivamente de
atividade protodérmica. Os tricomas tectoresQieton sects.Cuneati, Geiseleria,
Lamprocroton e Luntia, além deAstraea lobata e Brasiliocroton mamoninha devem,
portanto, ser denominados emergéncias, por serem constituidos tanto de tecidos
epidérmicos quanto subepidérmicos (Evert 2006). A complexidade dos tricomas de
Croton foi relatada pela primeira vez por Sa-Haiad et al. (2009) que também interpretou
estas estruturas como emergéncias.

Os tricomas se mostram adequados para a caracterizagdo das espécies do género
Croton, tendo em vista que ndo ha variacdo intraespecifica nas tipologias. As formas
intermediarias de tricomas tectores foram evidentes, principalmente, entre os estrelados
e lepidotos, e entre as diferentes classes de lepidotos. O grau de unido lateral entre as
células do raio € variavel entre individuos de uma mesma espécie, e, deste modo,
sugere-se que os subtipos de tricomas lepidotos ndo devam ser utilizados na taxonomia
do género, para evitar equivocos de interpretacoes.

Tricomas tectores observados &nmamoninha e em algumas espécies Ge
sect. Luntia possuem algumas caracteristicas intermediarias entre estrelados e
dendriticos, pois apresentam raios dispostos em mais de uma camada. Estes tricomas
nao estdo totalmente de acordo com a classificagao de tricomas estrelados, que, segundo
Webster et al. (1996), possuem apenas um verticilo ou camada de raios. Tampouco se
enquadram na tipologia dendritico, por ndo haver um eixo longo, caracteristico deste.
Tricomas estrelados com 2 camadas de raios séo considerados por Webster et al. (1996)
uma transicdo entre estrelados e geminados, entretanto ndo ha uma defini¢cdo clara de
tricomas geminados. Adotou-se a classificacdo destes tricomas como estrelados pois foi
a tipologia julgada mais similar aos tricomas observados nos exemplares analisados.
Entretanto, cabe ressaltar S4-Haiad et al. (2009) denominaram os triconiBas de
mamoninha como dendriticos. O indumento foliar Bemamoninha foi originalmente
descrito como composto por tricomas estrelados esparsos em ambas as faces, podendo

apresentar tricomas dendriticos acompanhando as nervuras na face adaxial ou esta
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podendo ainda ser glabra (Berry et al. 2005b). Ainda segundo Berry et al. (2005b), as
sépalas apresentam tricomas estrelados-dendriticos, o que indica a existéncia de
intermediérios entre as duas tipologias.

O mesofilo dorsiventral foi predominante nas espécies estudadas. Apenas
mamoninha apresentou folhas com mesofilo isobilateral, emborbi&ad et al. (2009)
tenham descrito 0 mesofilo desta espécie como dorsiventral. Tal disparidade pode estar
relacionada com o processamento anatdbmico, como diferencas na regido amostrada da
folha ou espessura do corte, o que poderia resultar em uma analise equivocada do tipo
de mesofilo. Outra possibilidade seria a amostragem de folhas em diferentes fases de
desenvolvimento, nas quais a estrutura do mesofilo teria variagdes, como relatado por
James et al. (1999) para o mesofiloEiealyptus globulus ssp.globulus. Levando-se
em conta esses critérios, este carater se mostrou bastante util para o reconhegimento d
B. mamoninha.

Idioblastos secretores, presentes em todas as espécies avaliadas, foram observados
em outros estudos anatdomicos@teton (Metcalfe e Chalk 1957, Vitarelli 2013 - dados
ndo publicados). E possivel que estas estruturas sintetizem e secretem compostos
quimicos relacionados com a defesa contra herbivoros e patégenos e com as
propriedades medicinais das plantas, entretanto apenas estudos de farmacognosia
aliados a histoquimica foliar poderéo responder adequadamente a esta questao.

Os idioblastos observados no mesofilo sdo anatomicamente semelhantes aos de
Scrophulariaceae (Lersten e Curtis 1997), entretanto a auséncia de analises
ontogenéticas das folhas @¥oton e a qualidade de alguns materiais herborizados
dificultam compreender se estes idioblastos sdo células epidérmicas que crescem e
secretam em direcdo ao mesofilo ou células subepidérmicas que crescem e secretam em
direcdo ao exterior. Considerou-se, entretanto, por claras diferencas anatbmicas e de
posicdo, que os idioblastos mais amplamente difundidos nas espécies estudadas, mas
ausentes eng. erythroxyloides, sdo subepidérmicos, enquanto as espécids. dect
Geiscleria apresentam adicionalmente idioblastos secretores na epiderme. Os
idioblastos secretores epidérmicos, por sua vez, assemelham-se aos tricomas
glandulares presentes &nsect.Lamprocroton.

Inferéncias filogenéticas podem ser feitas a partir da analise da posicao ae célul
secretoras em folhas de espécie€#on. Segundo Fahn (2002), a tendéncia evolutiva
dos tecidos secretores das plantas vasculares parece ter procedido do mesofilo em
direcdo a epiderme. Assim, a presenca de idioblastos subepidérmicos, amplamente

difundidos emCroton e em grupos mais basais, seria um carater plesiomorfico para o
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género, e idioblastos epidérmicos e tricomas glandulares teriam evoluido
posteriormente, em grupos mais derivados. Um maior nimero de espécies, pertencentes
a diferentes secbes e subgéneroCdaton, € necessario para esclarecer a historia
evolutiva das estruturas.

Os nectarios extraflorais sdo comuns ndo s@Ceoion, mas em toda a familia
Euphorbiaceae (Elias 1983). A literatura tradicional, desde o inicio do século XX, j&
registrava variacdes na posi¢do dos nectarios na folha (Solereder 1908). Estas estruturas
foram relatadas sobre as nervuras; nos angulos das nervuras de primeira ordem ou de
segunda ordem; na superficie da lamina, sem contato direto com as nerauras; n
margem foliar, sobretudo onde ha dentes e sinuosidades; na raque; e nas regides
proximal ou distal do peciolo. Com excecao da raque, todas as demais posi¢cdes foram
observadas no conjunto de espécies analisadas no presente trabalho. A variacdo
morfolégica e na posicdo ocupada pelos NEFs tem possibilitado a utilizacdo destas
estruturas em abordagens taxondémicas, quer como um carater diagnéstico ou como um
carater unificador (Solereder 1908, Metcalfe e Chalk 1957, Wilkinson 1979). No caso
de Croton, os NEFs acropeciolares/basilaminares e laminares sdo conspicuos e, por
serem facilmente visualizados foram relatados nas descri¢cdes originais das espécies. Por
outro lado, a caréncia de descri¢cdes das glandulas marginais em muitas espécies parece
estar relacionada com o tamanho reduzido destas estruturas.

As caracteristicas dos nectarios acropeciolares/basilaminares foram constantes
dentro dos grupos. As espécies @esect. Luntia apresentam, em geral, nectarios
pateliformes basilaminares com pedudnculo curto. A variagdo morfolégica € apenas de
superficie, desde plana, na maioria das espécies, a ligeiramente convexa, em duas
espécies lianescentes e Erpullei morfotipo 2. Os nectarios basilaminaresGieton
sect.Luntia possuem estrutura anatdbmica semelhante aos NEFs acropeciolares descritos
por Sa-Haiad et al. (2009) pa@xoton sect.Cyclostigma. A partir da observacédo da
similaridade entre grupos pouco relacionados de acordo com a filogenia molecular é
possivel inferir que a estrutura interna dos NEFs acropeciolares/basilaminares €
conservada dentro do género, com alteracdes mais conspicuas apenas nos aspectos
morfologicos. Nas espécies Ge sect.Geiseleria os NEFs possuem pedunculo longos,
forma de trombeta e superficie concava, enquant@Cesect. Cuneati os NEFs sao
diminutos, sésseis ou curto pedunculados, pateliformes e com superficie plana. As
diferencas morfolégicas dos NEFs acropeciolares/basilaminares entre as secdes de

Croton reforgam o valor deste carater na taxonomia do grupo.
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A presenca de nectarios acropeciolares/basilaminare8. amamoninha e C.
sects.Cuneati, Geisdleria e Luntia indica que este carater é plesiomorfico @mton e
que sua auséncia, como €nsect.Lamprocroton, seria apomorfica. Se analisado junto
com a filogenia molecular proposta por van Ee et al. (2011), observa-se que este carater
esta ausente em varias secdes nos diferentes subgéneCostate inclusive emC.
subgenGeisdleria, ao qual pertencem as espéciedaton analisadas neste trabalho.

Um estudo mais preciso que combine dados anatdmicos e moleculares poderia
esclarecer se a presenca de nectarios extraflorais na intersecao do peciolo com a lamina
foliar seria realmente um carater plesiomorfico gareton ou se teria surgido varias

vezes dentro do género.

Os nectérios extraflorais laminares, de acordo com Van Ee et al. (2011), ocorrem
apenas enC. sect.Luntia e C. sect.Corinthii e a presenca destes é, portanto, uma
sinapomorfia para estas secdes. Entretanto, algumas espécies séet. Luntia
analisadas, com@. javarisensis, C. megalodendron morfotipo 1 eC. pullei morfotipo
1, ndo apresentam esta caracteristica, indicando que a mesma foi perdida em algumas
populacdes e espécies.

Os nectérios extraflorais marginais foram predominantes nas espédkeseld.

Cuneati, embora estejam presentes tambémCamullel morfotipo 1 eC. chocoanus.

Nestas espécies, os NEFs marginais alternam com os coléteres, com exc€¢ao de
chocoanus, cujas margens possuem distribuicdo irregular de glandulas, com maior
guantidade de coléteres em relacdo aos NEFs. Tendo em vista a presenca de grande
quantidade de NEFs na lamina foliar @echocoanus, sobretudo proximo as margens,
sugere-se que os NEFs marginais desta espécie tratem-se de NEFs laminares que
invadiram a margem. A presenca de NEFs nesta posicdo também foi relatada em
Sapium biglandulosum (Coutinho et al. 2010).

Os coléteres sdo estruturas secretoras comumente encontradas no apice caulinar,
mas podem estar presentes em outras regides do corpo da planta, sempre voltados para &
face adaxial (Fahn, 1979, Thomas 1991). A estrutura dos coléteres € variavel, mas em
geral possuem um eixo multisseriado de células parenquimaticas alongadas, que é
envolvido por células epidérmicas em palicada recobertas por cuticula dglgestan
1974). O desenvolvimento e a atividade secretora dos coléteres sdo precoces, iniciando
antes mesmo da expanséo foliar, 0 que esta relacionado com a provavel funcdo de
protecao dos meristemas e folhas jovens (Thomas 1991).

Os coléteres presentes na margem foliaAdmbata e das espécies deéroton

analisadas séo do tipo padrdo, segundo classificacdo de Lersten (1974). Trabalhos
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anteriores de taxonomia e anatomia tratam os coléteres de espécies de Euphorbiaceae
como nectarios extraflorais, como d®adilanthus tithymaloides (Dave e Patel 1975),
Astraea e Croton sect.Cyclostigma (S&-Haiad et al. 2009). Em outros trabalhos, os
coléteres deCroton sdo denominados ainda ‘glandulas ovoides marginais’, tendo em

vista que a simples observacdo da morfologia ndo permite conclusbes sobre o tipo
glandula (Riina et al. 2010, Van Ee et al. 2011). A atribuicdo erronea de termos diversos
aos coléteres se deve a posicdo e a semelhanca morfolégica com outras estruturas
secretoras (Thomas 1991). Entretanto, a distincdo entre nectéarios extraflorais e coléteres
€ clara quando considerados, em conjunto, a morfologia, a posi¢cdo no 6rgdo adulto, a
presenca em primordios foliares jovens, a atividade secretora, os aspectos quimicos e as
funcdes. Deste modo, embora a natureza da secregcédo ndo tenha sido confirmada por
analises histoquimicas, o0s resultados encontrados comprovam que as estruturas
presentes nas margens de todas as espécies avaliadas, com ex&egéaneainha,
tratam-se de coléteres.

As descri¢des originais de algumas espécie€rdon ndo relatam a ocorréncia
de coléteres, o0 que se deve a dificuldade de observacdo destas estruturas que, além de
diminutas, estdo geral envoltas por grande quantidade de tricomas. Por possuirem
atividade secretora principalmente nos primérdios foliares, os coléteres em folhas
expandidas frequentemente senescem e caem, 0 que também dificulta a observacéo para
fins taxondmicos. Estas estruturas podem ser Uteis na taxonomia como marcadores
morfolégicos, como ressaltam Rio, Kinoshita e Castro (2005). Estudos de
morfoanatomia foliar com espécies de outras secd&xaten poderiam esclarecer o
valor taxondmico dos tipos, posicdo e numero de coléteres para o género.

Os agrupamentos resultantes da analise de similaridade mostram congruéncia com
os resultados obtidos nas andlises filogenéticas. As espécies pertencentes a cada secac
proposta por Riina et al. (2010) e Van Ee et al. (2011) permaneceram unidas por suas
similaridades morfoanatdmicas. As espécies consideradas mais basais nas analises
moleculares mostraram também maior disparidade quanto a morfoanatomia,
confirmando a maior distancia destes grupos, principalnferitbata, das espécies de
Croton. A grande similaridade morfoanatbmica entre as espécies das kepbase
Cuneati sugere a ocorréncia de convergéncia entre as espeécies dos dois grupos, tendo
em vista que estdo sujeitas a pressdes ambientais semelhantes. E compreensivel,
portanto, que tais espécies tenham sido agrupadas em uma mesma secao por Webster
(1991), embora neste caso as semelhancas morfoanatdbmicas nao indiqguem uma relacéo
filogenética proxima.
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O estudo de caracteres morfoanatdmicos a partir de material herborizado mostrou-
se vantajoso entroton tanto por reduzir o esforco de coleta quanto por garantir a
identidade das espécies. Embora esta metodologia tenha sido aperfeicoada (Meira e
Martins 2003), o uso de materiais herborizados ainda imp&e limitagdes as investigacdes
anatdbmicas, tendo em vista que as exsicatas disponiveis para retirada de amostras
muitas vezes ndo apresentam-se em bom estado de conservacéo. Trabalhos posteriores
com materiais vegetativos fixados poderdo acrescentar informacfes Uteis para a
taxonomia do género, tais como a anatomia do peciolo, os padrbes de venacdo das
folhas e a histoquimica das estruturas secretoras.

As andlises morfoanatdmicas foliares foram eficazes tanto na distingdo entre
espécies quanto na delimitagdo @eoton sect. Luntia e de grupos taxondmicos
proximos. Os caracteres mais informativos foram aqueles relacionados a tipos e
distribuicdo de tricomas e de estruturas secretoras, embora outras caracteristicas foliares
como distribuicdo de estdomatos, tipos de mesofilo e presenca de extensédo de bainha,
também tenham sido Uteis na distingdo dos grupos. Os nectérios extraflorais laminares,
embora ndo estejam presentes em todas as espédi¥stoe sect.Luntia, sdo uma
apomorfia desta secdo secdo. Analises futuras que combinem dados anatbmicos e
moleculares poderdo facilitar a compreensao da histéria evolutiva das espécies do
géneroCroton.
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Anexo

Lista de espécies analisadas com respectivas informacdes sobre descri¢cdo do holotipo

Espécie Secéo Autor Publicagéo
Astraea lobata Klotzsch, Johann Archiv flr Naturgeschichte
Friedrich 7(1): 194. 1841.
Brasiliocroton Berry, Paul Edward; Systematic Botany 30(2):
mamoninha Cordeiro, Inés 357, f. 25. 2005.
Croton ascendens Luntia Secco, Ricardo de Novon 2(3): 252, f. 1. 1992,
SousaRosa, Nelson de
Aratjo
Croton chocoanus Luntia Croizat, Léon Camille Caldasia 3(11): 11. 1944.
Marius
Croton cuneatus Cuneati Klotzsch, Johann Hooker's Journal of Botany
Friedrich and Kew Garden Miscellany
2:49.1843.
Croton erythroxyloides Lamprocroton  Baillon, Henri Ernest  Adansonia 4: 297. 1864.
Croton glandulosus Geisdleria Linnaeus, Carl Von Systema Naturae, Editio
Decima 2: 1275. 1759.
Croton gnaphalii Lamprocroton Baillon, Henri Ernest ~ Adansonia 4: 350. 1864.
Croton hirtus Geisdleria L'Héritier de Brutelle,  Stirpes Novae aut Minus
Charles Louis Cognitae 17, pl. 9. 1785.
Croton javarisensis Luntia Secco, Ricardo de Boletim do Museu Paraense
Sousa Emilio Goeldi, Série
Boténica 8: 270. 1983.
Croton matourensis Luntia Aublet, Jean Baptiste  Histoire des Plantes de la
Christophe Fusée Guiane Francoise 2: 879, t.
338.1775.
Croton megal odendron Luntia Muller Argoviensis, Flora 55: 4. 1872.
Johannes (Jean)
Croton palanostigma Luntia Klotzsch, Johann London Journal of Botany 2
Friedrich 48. 1843.
Croton pullei Luntia Lanjouw, Joseph The Euphorbiaceae of
Surinam 18, pl. 3.931.
Croton skutchii Luntia Standley, Paul Publications of the Field

Carpenter

Museum of Natural History,
Botanical Series 22(2): 86.
1940.
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Lista de espécies analisadas com respectivas informacdes sobre descricdo do holotipo

(continuacao)

Espécie Secéo Autor Publicagéo

Croton tessmannii Cuneati Mansfeld, Rudolf Notizblatt des Botanischen
Gartens und Museums zu
Berlin-Dahlem 9: 264. 1925.

Croton yavitensis Cuneati Croizat, Léon Camille  Journal of the Arnold
Marius Arboretum 26(2): 189. 1945
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