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RESUMO - (Relacionamentos entre as espécies autdgamas de Cuphea P. Browne segio Brachyandra
(Lythraceae)). A segiio Brachvandra, uma das 13 se¢des de Cuphea, ¢ excepcional por compreender a
maioria das espécies autdgamas do género. A maior parte das outras espécies de Cuphea, embora
autocompativeis, sio aldgamas protindricas. A se¢iio Brachvandra é definida pela presenga de estames
com filetes curtos ¢ profundamente inseridos no tubo floral. caracteres diretamente relacionados a
autogamia. Entre as espécies da segdo, existem poucas dilerengas na morfologia lloral e os caracteres
vegelalivos sio varidveis ¢ sobrepostos. As similaridades poderiam ser atribuidas 4 recente especiagiio
dentro de um grupo monofilético, definido pela aquisi¢io do modo autégamo de reprodugdo, ou a
segiio poderia ser polifilética, com similaridades resultantes de convergéncia, dirigidas pela mudanga
de alégamas para autégamas. A morfologia do pélen ¢ da semente, descrita agora para esle grupo,
sugere que a se¢io Brachyandra ndo seja monofilética. mas sim que compreenda um minimo de trés
diferentes linhas evolutivas, representadas por: 1) quatro espécies com sementes aladas e pélen oblato,
sincolporado e estriado. com poros proeminentes; 2) duas espécies com sementes grandes e nio aladas
e pélen psilado, sem poros proeminentes e leves espessamentos interaperturados; 3) oito espécies com
sementes pequenas, ndo aladas e quase esferoidais, polen nio sincolpado, psilado a rugulado. A variagio
neste tltimo grupo sugere que 0 mesmo seja derivado de mais do que um ancestral. Na andlise cladistica,
as espécies da seqdio Brachyandra ocorrem dentro de clados de espécies das segdes Euandra.
Pseudocircaea. Trispermum e Amazoniana. Os resultados indicam que nio existe base lilogenélica
s6lida para o reconhecimento da segio Brachyandra como presentemente definida.

Palavras-chave — Lythraceae, Cuphea, Brachyandra. espécies autdgamas, cladistica

ABSTRACT - (Relationships among autogamous species of Cuphiea P. Browne section Brachyandra
(Lythraceae)). Section Brachyandra, one of 13 sections of Cuphea, is exceptional in comprising the
majority of sell-fertilizing species in the genus; most other Cuphea. although self-compatible, are
protandrous outcrossers. The section is defined by presence of stamens with short filaments deeply
inserted in the floral tbe, characters directly tied to autogamy. There are few differences in floral
morphology among the species and vegetative features are variable and overlapping. The close
similarities may be attributed to recent speciation within a monophyletic group that is defined by the
acquisition of this reproductive mode, or the section may be polyphyletic, with the similarities the
results of convergence driven by the change from outcrossing to selfing. Seed and pollen morphology,
previously undescribed in this group. suggest that sect. Brachyandra is not monophyletic but
comprises a minimum of three different evolutionary lines: 1) four species with winged seeds and
oblate, syncolporate, striated pollen with protruding pores; 2) two species with large non-winged
seeds and psilate pollen without protruding pores and with slight interaperturate thickenings; 3)
eight species with small non-winged seeds and nearly spheroidal. non-syncolporate, psilate to rugulate
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pollen. Variation in the last group suggests it is derived from more than one ancestor, In cladistic
analysis, the species of section Brachyvandra occur within clades of species [rom sections Euandra,
Pseudocircaea, Trispermum, and Amazoniana. Results indicate that there is no sound phylogenetic
basis for continued recognition of sect. Brachyandra as it is presently defined.

Key words - Lythraceac, Cuphea, Brachyandra. seli-lentilizing species. cladistic analyses

Introdugao

Cuphea € o maior género das Lythraceae, com cerca de 250 espécies classificadas
em 13 secdes (Graham 1988). Cerca de 18 espécies constituem a segdo Brachyandra,
que € basicamente definida pela presenga de estames com filetes muito curtos e
profundamente inseridos no tubo floral (Koehne 1903) (Fig. 1). As flores das espécies
desta segio estdo entre as menores do género, a maioria com 4-6mm de compr., com
tubo floral quase regular, verde a purptireo e seis pétalas de igual tamanho. Com relagio
40 aspecto vegetativo, as plantas apresentam-se como pequenas ervas, compartilhando
habitats similares, e com folhas de morfologia bastante varidvel. A interpretagio desta
variabilidade tem levado ao aumento do nimero de espécies na se¢io e também ao
reconhecimento de uma série de subespécies e variedades. As espécies da se¢io
distribuem-se através dos neotrépicos, com sete a nove espécies ocorrendo no Brasil
(quatro endémicas): Cuphea aperta Koehne, C. calophylla Cham. & Schldl., C.
carthagenensis (Jacq.) Macbr., C. circaeoides Smith, C. fuscinervis Koehne, C.
micrantha H. B. K., C. repens Koehne e C. tenuissima Koehne. A se¢do é também bem
representada nas Antilhas por cerca de nove espécies (seis endémicas). Simpatria de
duas a ocasionalmente trés espécies com o mesmo tipo de habitat e morfologia floral,
tem levado a resultados confusos em levantamentos floristicos e & muitas colegdes
identificadas incorretamente.

As caracteristicas florais que definem a se¢io estdo relacionadas ao modo autégamo
de reprodugdo. Tubos florais pequenos, estames que ndo alcangam a margem do tubo floral,
com anteras profundamente inseridas no tubo, que as vezes se abrem precocemente, e estigma
posicionado no mesmo nivel ou abaixo das anteras indicam baixa probabilidade para a
introdugio de pélen de flores de outras plantas ou de pélen de outras flores da mesma
planta. (Weberling 1989). A autofecundagiio foi verificada experimentalmente em seis
espécies da segdo Brachyandra (Cuphea calophylia, C. carthagenensis, C. elliptica, C.
melanium, C. micrantha e C. parsonsia) (Graham, nio publicado).

A morfologia floral na se¢do Brachyandra contrasta fortemente com aquela
encontrada nas espécies com flores grandes e mais zigomdrficas do género, de segdes
tais como Melvilla e Diploprychia. As espécies de flores grandes destas se¢es (15-35mm
compr.), bem como as espécies mais comuns pertencentes a outras seges do género,
com seus tubos florais de tamanhos moderados (7-15mm compr.), sio alégamas e
protindricas; os estames e o estilete sobressaem do tubo floral e estio posicionados para
o recebimento e liberagio de pélen, através de insetos visitantes de probéscide longa.

Pelo menos duas hipéteses podem ser langadas para explicar as similaridades da
morfologia floral entre as espécies da se¢iio Brachvandra. Em uma hipétese, as
similaridades sdo atribuidas a especiagio recente dentro de um grupo monofilético. O
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CUPHEA MICRANTHA H.B.K.

Figura 1. Cuphea micrantha H.B. K. (Irwin et al. 26277, NY). a. Hébito; b. Detalhe do indumento da face
adaxial da folha, tricomas = 1 mm; c. flor; d. tubo floral na frutificagdo; e. tubo floral em corte longitudinal-
dorsal, mostrando pistilo com disco nectarifero basal e estames; f. semente ndo alada.
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erupo seria definido pela aquisi¢do do modo autégamo de reproducdo. Na segunda
hipétese, similaridades seriam devido & convergéncia nos caracteres florais, como
resultado de mudangas evolutivas, de alégamas para autégamas, resultando em uma
secdo polifilética. Para investigar a filogenia da se¢do Brachyandra e estimar a
freqiiéncia do aparecimento da autofecundagio no género, analisou-se caracteristicas
ainda ndo estudadas no grupo e ndo diretamente relacionadas a biologia reprodutiva.
Dois conjuntos de caracteres, morfologia da semente e do pélen, mostraram ser altamente
informativos fornecendo as bases para'a reconstrugio da filogenia da se¢io Brachyandra
e clarificar as linhas evolutivas da autogamia entre os seus membros.

Material e métodos

Amostras de sementes e de pélen, de 14 das aproximadamente 18 espécies, foram
utilizados para o estudo. Colegdes vivas cultivadas nas casas de vegelagdo da
Universidade de Kent forneceram as sementes e pélen para os estudos com microscopia
eletrénica de varredura (MEV) e microscopia dptica (MO), para todas as espécies,
exceto Cuphea rusbyi, C. repens e C. circaeoides, cujo material foi estudado a partir de
espécimes de herbdrio.

Todas as colegdes vivas possuem “vouchers” em herbdrios, conforme indicado
nas legendas das figuras. As amostras de pélen foram processadas pelo método padrao
de acetdlise de Erdtman (1960). O pélen sobrenadante em dlcool etilico 30% foi montado
em “stubs™ de aluminio. Para os estudos de MEV, os pdlen e as sementes secas, nio
tratadas, sofreram cobertura com ouro-palddio, com espessura de 400 A.

As aniilises cladisticas foram realizadas utilizando PAUP Vers. 3.1 (Swofford
1993) em computador MacIntosh Power PC. A andlise inicial com PAUP empregou a
opgio de busca heuristica, com adigio simples de taxa, “tree-bisection-reconnection
branch-swapping” (TRB), MULPARS que salva todas as drvores igualmente mais
parcimoniosas, e “steepest descent turned on”, como maneira de encontrar todos os
grupos de drvores. A evolugio de caracteres foi investigada usando MacClade, Vers. 3
(Maddison & Maddison 1992).

Resultados e discussio

Morfologia da semente - A morfologia da semente foi extensivamente utilizada por
Koehne (1903) na elaboragio da classificagdo infragenérica de Cuphea, embora nio
tenha sido usada para a se¢iio Brachyandra. Diferentes formas de sementes, tamanhos e
formatos de margem provéem a base primdria para o reconhecimento de subse¢des na
secio Euandra, se¢io considerada por Koehne (1903) a mais similar & se¢iio Brachyandra.
A se¢do Brachyandra, ao ser analisada em relagiio a estes aspectos, apresentou excepcional
diversidade de tipos (Fig. 2). Dois tipos bdsicos de sementes ocorrem nas espécies
estudadas: 1) sementes aladas (quatro espécies) - Cuphea carthagenensis, C. elliptica, C.
parsonsia e C. rusbyi. 2) sementes ndo aladas (dez espécies). As sementes ndo aladas
incluem trés variagdes: i) sementes com a testa tuberculada - C. circaeoides; ii) sementes
muito pequenas, com a testa frouxamente aderida - C. repens; e iii) sementes com testa
foveolada - C. calophylla, C. ciliata, C. melanium, C. urens, C. pseudosilene, C. micrantha
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Figura 2. Sementes de oito espécies de Cuphea Segio Brachyandra. a. C. melanium (Ekman 1201, US); b. C.
parsonsia (Ekman 872, S); c. C. carthagenensis (Argefial 31, UNAH); d. C. calophylla (Graham 923, KE-
G); e. C. circaeoides (Mori et al. 9967, NY). f. C. repens (Irwin et al. 17004, MO); g. C. micrantha (Cavalcante
150289, KE-G); h. C. rusbyi (Rusby 117a, US). Escala em mm.

e C. tenuissima. Exceto pelas sementes de C. repens, de 0,6-0,7mm compr., a variagao de
comprimento nas outras espécies estd entre 1,5-3,0mm. Cuphea micrantha e C. tenuissima
possuem sementes muito similares, cordiformes e quase nos limites maximos da variagdo,
de 1,9-2,3mm compr. Duas espécies fregiientemente confundidas nas Antilhas, C.
parsonsia e C. melanium, podem ser facilmente separadas com base nas sementes aladas
versus nao aladas (Fig. 2).

Morfologia do pélen - A segunda fonte de informagao abordada neste estudo € a
morfologia do pélen que, como nas sementes, contém diversidade de tipos dentro da
seciio. A diversidade do pélen na se¢iio Brachyandra é maior do que freqiientemente
visto num género inteiro. Quatro tipos sdo reconhecidos (Fig. 3a-d): 1) Pélen oval-
triangular, estriado, sincolpado, com poros proeminentes - cinco espécies (C.
carthagenensis, C. parsonsia, C. elliptica, C. rusbyi, C. pseudosilene). 2) Pélen esferoidal,
grios pequenos, psilados a rugulados, ndo-sincolpados, poros nio proeminentes - seis
espécies (C. calophylla, C. ciliata, C. circaeoides, C. melanium, C. riparia, C. urens). 3)
Pé6len oval-triangular, psilado, sincolpado, poros levemente proeminentes e em MO, as
paredes entre os poros levemente espessadas - duas espécies (C. micrantha, C. tenuissima).
4) P6len triangular, psilado, sincolpado, poros ndo proeminentes - uma espécie (C. repens).
Quando os caracteres da semente e do pélen sdo comparados, distintos relacionamentos
sdo percebidos. Sementes aladas ocorrem com o pélen estriado, do tipo 1 - quatro espécies
(C. carthagenensis, C. elliptica, C. parsonsia, C. rusbyi; uma excegdo é C. pseudosilene,
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Figura 3. Tipos de pélen em Cuphea segio Brachyandra (MEV). a. C. pseudosilene (Killip 44140, MO); b. C.
riparia (Ekman 10242, A); c. C. micrantha (Irwin et al. 19080, NY); d. C. repens (Ferreira et al. 6078,
NY). (Escalas = 10 pum).

que possui sementes ndo aladas mas pélen estriado) (Fig. 4 a-f). Sementes nio aladas
ocorrem com o tipo 2 de pélen psilado e ndo sincolpado - seis espécies (C. calophylla, C.
ciliata, C. melanium, C. urens, C. riparia). (Fig. 5 a-f). Sementes néo aladas, grandes e
cordiformes ocorrem com o pélen do tipo 3, psilado, com paredes espessas - duas espécies
(C. micrantha e C. tenuissima) (Fig. 6 a, b). Sementes ndo aladas, pequenas, com testa
pouco aderida, ocorrem com o pélen do tipo 4, triangular e psilado - uma espécie (C.
repens) (Fig. 6 c, d).

Andlise cladistica - A andlise cladistica foi efetuada para testar as hipéteses
postuladas para a filogenia da se¢do Brachyandra e a evolugdo da autofecundagio
entre as espécies. O total de 27 taxons foram utilizados. quatorze espécies da se¢iio
Brachyandra, 11 espécies de quatro segoes relacionadas, e dois tdxons como grupos
externos, o género Pleurophora e C. utriculosa da se¢io Cuphea, para polarizar os
caracteres escolhidos. Vinte e sete caracteres morfolégicos, ndo diretamente relacionados
a autofecundacdo, foram utilizados (Tab. 1 e 2). A busca encontrou 370 drvores mais
parcimoniosas com um comprimento de 4rvore (t.1.) de 72, indice de consisténcia (ci)
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Figura 4. Sementes e pélen em Cuphea segio Brachyandra (MEV). a, b. C. elliptica (Lazor 2363, MO); ¢,
d. C. parsonsia (semente: Ekman 872, S; pélen: Schafer 11666 , NY); e, f. C. rusbyi (Rusby 117a , US).
(Escalas: a, ¢, e = 1 mm; b, d, f = 10 pm).

0,52 e indice de reteng@o (ri) de 0,71. Embora o consenso estrito destas 370 drvores
ndo seja bem resolvido, cinco espécies de Brachyandra formam um grupo monofilético
[carthagenensis-spermacoce], que inclui duas espécies da se¢io Euandra (Fig. 7).
Duas outras espécies da se¢do Brachyandra compartilham um ancestral comum com
membros da seciio Trispermum (ver clado micrantha-ericoides).

As sinapomorfias do clado sdo o pélen interaperturado de parede espessada e o
ovério triovulado caracteristico da se¢io Trispermum. Neste clado, em C. micrantha e
C. tenuissima falta um dos caracteres tradicionalmente utilizado para definir a se¢ao
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Figura 5. Sementes e pélen em Cuphea segio Brachyandra (MEV). a, b. C. calophylla (Nelson 5200, KE-
G); ¢, d. C. ciliata (Harling 6027, NY); e, f. C. circaeoides (Mori et al. 9967, NY). (Escalas: a, ¢, e = | mm;
b, d, f=10 pm).
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Figura 6. Sementes e pélen em Cuphea segio Brachyandra (MEV). a, b. C. micrantha (Irwin et al. 19080,
NY): ¢, d. C. repens (Ferreira et al. 6078, NY). (Escalas: a, ¢ = | mm: b, d = 10 um).

Tabela 1: Lista de caracteres utilizados na anilise cladistica da se¢io Brachyandra.

1. Alwra: 0=0,75 m ou mais; 1 = menos do que 0,75 m.
2. Hibito: 0 = ereta; 1 = decumbente a procumbente.
3. Tricomas malpiguidceos: 0 = auséncia; 1 = presenca.
4, Peciolos das folhas maiores: 0 = 2 mm ou mais; 1 = menos do que 2 mm.
5. Maior comprimento de folha: 0 = 40 mm ou mais; 1 = menos do que 40 mm.
6. Forma da folha: 0 = oval, lanceolada ou eliptica; 1 = linear.
7. Passagem do ramo vegetativo para a inflorescéncia: 0 = gradual; 1 = abrupta.
8. Posigiio da flor: 0 = oposta; 1 = alterna.
9. Insergio do pedicelo: 0 = basal ou préximo a base; 1 = ventral.
10. Comprimento do pedicelo: 0 = 0-4 mm.; 1 = maior do que 4 mm.
11. Pedicelo: 0 = com bractéolas; 1 = com trichomas; 2 = sem qualquer estrutura.
12. Célcar: 0 = ausente; 1 = presente.
13. Apéndices (epicilice): 0 = ausentes; 1 = presentes, curtos e espessados; 2 = presentes, pelo
menos do comprimento das sépalas.
Pétalas: 0 = caducas; 1 = persistentes.
15. Nimero de estames: 0= 11 ou 12; 1 =4-9.
16. Pélen: 0 = esferoidal, vista polar triangular; 1 = oblato, vista polar oval-triangular ;
2 = oblato, vista polar triangular; 3 = prolato, vista polar varidvel entre arredondada e triangular.
17. Poros:0=3;1=2,
18. Protusio do poro: 0 = nenhuma. 1 = distinta.
19. Colpo: 0 = nio sincolpado; 1 - sincolpado.
20. Espessamentos interaperturados: 0 = ausentes; 1 = presentes.
21. Exina: 0 = psilada a superficialmente rugulada; 1 = estriada.
22. Difimetro do pélen: 0 = 20 pm ou menos; 1 = maior do que 20 pum.
23. Niimero de évulos: 0 = 4 ou mais; | = 3.
24. Margem da semente: 0 = espessa, arredondada; 1 = delgada, alada.
25. Forma da semente: 0 = orbicular a oblonga; 1 = cordiforme.
26. Disco do ovirio: 0 = circular, em forma de taga; 1 = unilateral.
27. Disco do ovério: 0 = em forma de taga ou horizontal a unilateral deflexo; | = fortemente recurvado.
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Tahela 2: Matriz de dados para a andlise cladistica; a=0e¢ |.

Grupos externos:
Plenrophora 00011 00100 00200 00000 01000 00
C. wtriculosa 10011 10001 20100 00000 00000 00

Grupo intemo:

C. calophylla 10011 01110 00100 00000 00000 10
C. carthagenensis 10001 00110 01100 10110 11010 10
C. ciliata 11011 00111 01100 00000 00000 10

circaeoides 10000 01110 00100 00000 00a00 10
elliptica 10010 00110 1101 10110 11010 10
. ericoides 10011 10110 01200 10011 01100 11
. glutinosa 11001 00110 01100 31000 01000 10
. hvssopifolia 10011 10110 01100 00000 00000 10
. kubeorum 1111 10110 01100 00000 00a00 10
. linifolia 10011 10111 01100 00000 00000 10
. hutescens 00000 00111 11210 31000 01000 10
melanium 11011 00110 00100 00000 00000 10
micrantha 10010 00110 11100 10011 01101 10
parsonsia 11011 00110 01101 10110 11010 10
psendosilene 1111 00111 01100 10110 11100 10
odonellii 1 10110 01200 00000 00a00 10
repens T 10110 00100 20010 00000 10
. riparia 10011 00110 00100 00000 00000 10
. rushyi 10010 10110 01100 10110 11010 10
. sessiliflora 10001 00110 o1 31000 01000 10
. sessilifolia 00011 00110 01100 10011 01100 11
. Spermacoce 10010 00all 01100 10110 11000 10
. strigulosa 10001 00110 01100 10110 11010 10
. femiissima 10010 10110 01100 1001a 01101 10
L rens 11001 00110 01100 00000 00000 10
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Trispermum, que € o disco nectarifero fortemente recurvado. As espécies da segido
Trispermum ocorrem no Brasil oriental, nas restingas e montanhas do Nordeste, Sudeste
e Centro-Oeste. Tal distribuigdo é coincidente com a de C. micrantha e parcialmente
comade C. tenuissima, restrita ao Centro-Oeste. Outra espécie da se¢do Brachyandra,
C. repens, forma um grupo monofilético com espécies da seciio Amazoniana (kubeorum-
odonellii-repens) compartilhando os seguintes caracteres: ricomas malpiguidceos, pélen
pequeno e psilado e hdbito decumbente. Tal relacionamento é refor¢ado pelo fato destas
espécies ocorrerem em lerras baixas e imidas da porgdo ocidental da América do Sul.

Os relacionamentos das seis espécies restantes de Brachyandra estio sem
resolugio, formando politomia nesta andlise, junto com espécies da se¢do Cuphea (C.
utrictlosa), Euandra (C. hyssopifolia, C. linifolia, C. glutinosa) e Pseudocircaea (C.
sessilifolia, C. lutescens).
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Figura 7. Cladograma de consenso estrito de 370 drvores (CI = 0,52; RI = 0,71) mostrando alguns dos
caracteres selecionados. Barra preta = sinapomorphia tinica; barra branca = homoplasia; X = reversio.
se¢io Brachyandra == se¢do Trispermum : secdio Amazoniana 2 se¢do Pseudocircaea ~-~;
secdo Euandra .
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Os resultados indicam que o0s novos caracleres de semente e pélen sdo altamente
informativos na sugestiio de relacionamentos naturais. Dos 27 caracteres, 14 foram
totalmente pesados na anilise e, destes, nove siio caracteres das sementes ou do pélen.
Em andlise cladistica adicional, a pesagem sucessiva diminuiu o nimero de é4rvores
para 11 mas ndo alteraram os relacionamentos resolvidos e nem proveram qualquer
resolugdo adicional para aqueles ndo resolvidos. Em uma segunda rodada de pesos
sucessivos, foram mantidas as |1 drvores. Depois de efetuar-se as pesagens sucessivas,
os seguintes caracteres foram pesados em cinco ou menos, em uma escala de 1-10,
contribuindo pouco para a resolu¢iio do cladograma: caracteres 1-6, 10-13 e 19.
Caracteres das sementes ¢ pélen permaneceram altamente informativos. As poucas
sinapomorfias que suslentavam as drvores mais bem resolvidas estdo indicadas no
cladograma de consenso (Fig. 7).

Como conclusdes, pode-se colocar que a andlise filogenética sugere que a se¢io
Brachyandra é altamente artificial, reunindo espécies de pelo menos quatro diferentes
fontes de ancestrais. Os caracteres florais que definem a seciio, ou seja, tubos florais
pequenos e esligma e anteras proximamente associados e profundamente inseridos no
tubo floral, parecem ter aparecido repetidamente. do mesmo modo que as espécies
autégamas evoluiram miltiplas vezes (experimentalmente verificado em C.
carthagenensis, C. elliptica, C. parsonsia, C. micrantha, C. calophylla, C. melanium)
de diferentes ancestrais al6gamos. A hipdtese de convergéncia tem mais suporte do
que a de monofiletismo. Uma classificagdo do género. filogeneticamente estruturada,
restabelecerd os limites seccionais de Brachyandra. ou mais provavelmente, descartard
inteiramente a secdo, ficando as espécies autégamas reclassificadas proximas de suas
espécies alégamas filogeneticamente relacionadas.
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