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RESUMO 

Morfologia, anatomia e evolução em Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae) 

Iridaceae apresenta distribuição cosmopolita e constitui uma das famílias mais diversas 

pertencentes à ordem Asparagales. Atualmente, estima-se que existam 2025 espécies e 66 

gêneros, e a África subsaariana e a área neotropical são os prováveis centros de diversidade. 

Crocoideae e Iridoideae são as duas subfamílias mais diversas em Iridaceae, compreendendo 

95% da riqueza de espécies. Iridoideae é formada por quatro grandes tribos e uma quinta tribo 

constituída exclusivamente pelo gênero australiano Diplarrena, grupo-irmão das demais tribos. 

Tigridieae compreende de 15 a 20 gêneros e 172 espécies, que ocorrem no Sul da América do 

Norte, América Central e América do Sul. Tigridieae foi subdividida em duas subtribos: 

Cipurinae e Tigridiinae, com base em caracteres citogenéticos, palinológicos e morfológicos. 

No entanto, a filogenia da subfamília Iridoideae envolvendo a tribo Tigridieae, mostrou que 

tanto Cipurinae quanto Tigridiinae não são monofiléticas e propôs a divisão de Tigridieae em 

dois clados (A e B). Com relação aos gêneros pertencentes ao Clado A, os dois gêneros mais 

representativos em número de espécies, Cypella e Calydorea, são não-monofiléticos e os 

caracteres tradicionalmente utilizados para a separação destes gêneros, como a fusão dos 

estames e a ramificação do estilete, não têm se mostrado eficientes para a separação genérica. 

O objetivo geral desta tese é fornecer dados para elucidar questões referentes à evolução e 

diversificação de Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae) utilizando abordagens morfológicas, 

anatômicas, filogenéticas, químicas e evolutivas. Para este trabalho foram delimitadas diversas 

abordagens. A delimitação de espécies de Cypella foi realizada através da utilização de dados 

morfológicos e análises multivariadas, combinadas com análises filogenéticas de marcadores 

nucleares e plastidiais (Capítulo II). Posteriormente foram realizadas análises filogenéticas, 

anatomia da seção transversal das folhas de Tigridieae e evolução de caracteres (Capítulo III). 

Análises da composição química dos óleos florais foram realizadas a fim de compreender a 

relação dos mesmos com as estratégias de polinização (Capítulo IV). Os resultados obtidos com 

as diversas abordagens possibilitaram a delimitação de espécies de Cypella, e a sinonimização 

de Cypella gloriana em Cypella pusilla. Além disso, os caracteres de anatomia foliar, 

principalmente relacionados ao esclerênquima, possibilitaram a indicação de caracteres 

diagnósticos e uma nova circunscrição para Cipurinae e Tigridinae. Resultados das análises 

químicas dos óleos florais possibilitaram a identificação de lipídios e revelaram uma ampla 

gama de variações na composição de ácidos graxos livres entre espécies. Este trabalho forneceu 

uma caracterização importante para estudos futuros em biologia de polinização e para a 
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utilização deste óleo para as abelhas coletoras. O conjunto de resultados finais contribuiu para 

a compreensão dos processos de diversificação de Tigridieae e poderão ser utilizados em 

estudos futuros, principalmente para a revisão taxonômica dos principais gêneros de Cipurinae.  

Palavras chave: filogenia, delimitação de espécies análises estatísticas multivariadas, anatomia 

foliar, caracteres diagnósticos, Cipurinae, Tigridineae, recursos florais, óleos florais. 
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ABSTRACT 

Morphology, anatomy and evolution in Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae) 
 

Iridaceae presents cosmopolitan distribution and constitutes one of the most diverse 

families belonging to the order Asparagales. Presently, there are an estimated 2025 species and 

66 genera, and sub-Saharan Africa and the Neotropical area are likely centres of diversity. 

Crocoideae and Iridoideae are the two most diverse subfamilies in Iridaceae, comprising 95% 

of species richness. Iridoideae is formed by four large tribes and a fifth tribe constituted 

exclusively by the Australian genus Diplarrena, sister group of the other tribes. Tigridieae 

comprises 15 to 20 genera and 172 species, occurring in southern North America, Central and 

South America. Tigridieae was subdivided into two subtribes: Cipurinae and Tigridiinae, based 

on cytogenetic, palynological and morphological characters. However, the phylogeny of the 

subfamily Iridoideae involving the tribe Tigridieae, showed that both Cipurinae and Tigridiinae 

are not monophyletic and proposed the division of Tigridieae into two clades (A and B).In 

relation to the genera belonging to Clade A, the two most representative genera in number of 

species, Cypella and Calydorea, are not monophyletic and the characters traditionally used for 

the separation of these genera, such as the fusion of the stamens and the branching of the style, 

are not efficient for generic delimitation. The aim of this thesis is to provide data to elucidate 

questions regarding the evolution and diversification of Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae) using 

morphological, anatomical, phylogenetic, chemical and evolutionary approaches. For this study 

several approaches were delimited. The species delimitation of Cypella was performed through 

the use of morphological data and multivariate analyses, combined with phylogenetic data of 

nuclear and plastid markers (Chapter II). Later, phylogenetic analyzes, the leaf anatomy of 

Tigridieae and evolution of characters were performed (Chapter III). Analyses of the chemical 

composition of the floral oils were carried out in order to understand the relationship between 

them and the pollination strategies (Chapter IV). The results obtained with the different 

approaches allowed the delimitation of species of Cypella, and the synonymization of Cypella 

gloriana in Cypella pusilla. In addition, leaf anatomy characters, mainly related to 

sclerenchyma, allowed for the designation of diagnostic characters and a new circumscription 

for Cipurinae and Tigridinae. Results of the chemical analyses of the floral oils allowed the 

identification of lipids and revealed a wide range of variations in the composition of free fatty 

acids between species, provided an important characterization for future studies in pollination 

biology and for the use of this for oil collecting bees. The set of final results contributed to the 
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understanding of the processes of diversification of Tigridieae and could be used in future 

studies, mainly for the taxonomic revision of the main genera of Cipurinae. 

 

Key words: phylogeny, species delimitation, multivariate statistical analyses, 

morphology, leaf anatomy, diagnostic characters, Cipurinae, Tigridineae, floral rewards, floral 

oils. 
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APRESENTAÇÃO 

A presente tese está organizada em quatro capítulos: o primeiro fornece uma introdução 

geral sobre a família Iridaceae e os assuntos abordados na tese, bem como os objetivos gerais e 

específicos desta tese de doutorado. Os conteúdos dos capítulos seguintes são artigos científicos 

que serão ou estão submetidos a periódicos B1 ou superior. São estes: Capítulo II) “Iterative 

taxonomy based on morphological and molecular evidence to estimate species boundaries: a 

case study in Cypella Herb. (Tigridieae: Iridaceae)” (submetido para o periódico: Plant 

Systematics and Evolution), no qual o objetivo é a delimitação de cinco espécies do gênero 

Cypella utilizando análises filogenéticas e análises morfológicas multivariadas. Capítulo III) 

“Phylogeny, leaf anatomy and evolution of characters in Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae)”, a 

ser submetido para o periódico American Journal of Botany, onde o objetivo foi investigar 

caracteres de anatomia foliar entre espécies de Tigridieae e testar se estes podem ser utilizados 

como caracteres diagnósticos. O capítulo III) “Chemical of floral rewards: the role of non-

volatile lipids on evolution of the Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae)” a ser submetido para o 

periódico Phytochemistry, onde o objetivo do manuscrito é caracterizar quimicamente os óleos 

florais e identificar os lipídios presentes nas espécies de Tigridieae. O capítulo IV) 

Considerações finais, trata das conclusões obtidas nesta tese de doutorado. O capítulo V) 

consiste no o artigo “Overlooked diversity in Brazilian Cypella (Iridaceae, Iridoideae): four 

new taxa from the Río de la Plata grasslands” já publicado na revista Phytotaxa, onde estão 

descritas quatro táxons novos para o gênero Cypella, que foram utilizados nas análises desta 

tese.  
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CAPÍTULO I  
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

Iridaceae Juss. 
 

Iridaceae é uma das famílias mais diversas pertencentes à ordem Asparagales (APG IV), 

com cerca de 2.025 espécies e 66 gêneros (Goldblatt e Manning, 2008). Iridaceae possui 

distribuição cosmopolita, a maior parte das espécies está distribuída na África subsaariana e na 

área neotropical, regiões indicadas como prováveis centros de diversidade (Goldblatt, 1990; 

Goldblatt e Manning, 2008). As espécies desta família possuem importância econômica 

principalmente no setor de paisagismo (por exemplo, os gêneros Neomarica Sprague, Iris L. e 

Gladiolus L.) e alimentação (Crocus sativus L., açafrão).  

As Iridáceas são, em sua maioria, plantas herbáceas e de pequeno porte, podem possuir 

bulbos, rizomas, cormo ou caule lenhoso quando arbustivas (exemplo Klattia Baker, Nivenia 

Vent. e Witsenia Thunb.) (Goldblatt et al., 1998). São reconhecidas principalmente pela grande 

variedade na morfologia floral e foliar (Rudall, 1994; Goldblatt e Manning, 2006). Em 

Iridaceae, as folhas são alternas, dísticas, com presença de cristais prismáticos de oxalato de 

cálcio nas bainhas dos feixes vasculares (Prychid e Rudall, 1999; Rudall, 1995). As flores são 

geralmente actinomorfas, formadas por seis tépalas distribuídas em dois verticilos, apresentam 

três estames, grãos de pólen com exina reticulada e o ovário é ínfero (Goldblatt, 1990; Goldblatt 

e Manning, 2008). 

Atualmente, Iridaceae está dividida em sete subfamílias: Isophysidoideae, 

Patersonioideae, Geosiridoideae, Aristeoideae, Nivenioideae, Crocoideae e Iridoideae (Fig. 1). 

Crocoideae e Iridoideae são as mais diversas, compreendendo 95% da riqueza de espécies 

(Goldblatt et al., 2008), havendo cerca de 29 gêneros e 1.032 espécies em Crocoideae e pelo 

menos 20 gêneros e 900 espécies em Iridoideae (Goldblatt e Manning, 2008).Os demais 5% 

das espécies estão distribuídas em cinco subfamílias:  Isophysidoideae e Geosiridoideae são 

monoespecíficas, Aristeoideae e Patersonioideae são monogenéricas e representadas pelos 

gêneros Aristea Aiton e Patersonia R.Br., respectivamente. Nivenioideae possui cerca de 15 

espécies, distribuídas em três gêneros Klattia, Nivenia e Witsenia.  
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Figura 1 - Árvore filogenética das subfamílias e tribos de Iridaceae (A) e da subfamília 

Iridoideae (B), mostrando as cinco tribos. Adaptada de Goldblatt et al. (2008). 

 

A subfamília Iridoideae é formada por cinco grandes grupos circunscritos ao nível 

taxonômico de tribo: Irideae, Sisyrinchieae, Trimezieae, Tigridieae e Diplarreneae, cujo gênero 

australiano Diplarrena Labill., único representante de Diplarreneae, é grupo irmão das demais 

tribos (Goldblatt e Manning, 2008). A tribo Irideae, predominantemente originária do Velho 

Mundo (com algumas espécies de Iris na América do Norte) e a tribo Sisyrinchieae (cujos 

gêneros Libertia Spreng. e Orthrosanthus Sweet apresentam ocorrência Austral-asiática e 

Americana) são grupos irmão das tribos Trimezieae e Tigridieae. Trimeziae e Tigridieae 

formam uma linhagem monofilética definida por sinapomorfias moleculares e morfológicas 

(Reeves et al., 2001; Rodriguez e Sytsma, 2006; Goldblatt et al., 2008; Goldblatt e Manning, 

2008) e ocorrem exclusivamente no continente americano. A separação destas duas tribos 

ocorreu provavelmente no Eoceno tardio, há cerca de 35 milhões de anos (Goldblatt et al., 

2008).  

As espécies de Tigridieae estão distribuídas desde o sul da América do Norte, até 

América do Sul (Rodriguez e Sytsma, 2006; Goldblatt et al., 2008). Tigridieae compreende de 

15 a 20 gêneros e 172 espécies, caracterizadas principalmente por possuírem bulbos, folhas 

plicadas ou foliadas, flores actinomorfas, tépalas geralmente livres e ramos do estilete desde 

achatados a petaloides, simples ou bifurcados (Goldblatt e Manning, 2008).  
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 Tigridieae foi subdividida em 1982 em duas subtribos: Cipurinae e Tigridiinae, com 

base em caracteres citogenéticos, palinológicos e morfológicos. A subtribo Cipurinae foi 

caracterizada por possuir número cromossômico x = 7, grãos de pólen monosulcados e ramos 

do estilete petaloides a cilíndricos, bifurcados ou simples, enquanto a subtribo Tigridiinae foi 

diferenciada pelo número cromossômico x = 14, grãos de pólen bissulcados e ramos do estilete 

cilíndricos, profundamente bifurcados (ou simples) (Goldblatt, 1982). No entanto, a filogenia 

da subfamília Iridoideae, publicada por Chauveau et al. (2012) envolvendo a tribo Tigridieae, 

mostrou que tanto Cipurinae quanto Tigridiinae não são monofiléticas e propôs a divisão de 

Tigridieae em dois clados (A e B). O Clado A englobou alguns gêneros incluídos anteriormente 

na subtribo Cipurinae (Ainea Ravenna, Calydorea Herb., Catila Ravenna, Cipura Aubl., 

Cypella Herb., Herbertia Sweet, Nemastylis Nutt, Larentia Klatt, Kelissa Ravenna e Onira 

Ravenna) (Fig. 2) e o Clado B, os gêneros restantes da subtribo Cipurinae (Cardenanthus R.C. 

Foster, Eleutherine Herb., Ennealophus N.E. Br., Gelasine Herb. (Fig. 3j), Hesperoxiphion 

Baker, Phalocallis Herb. (Fig. 3k) e Mastigostyla I.M. Johnst.) e todos os gêneros da subtribo 

Tigridiinae (Cobana Ravenna, Fosteria Molseed, Tigridia Juss., Alophia Herb., Sessilanthera 

Molseed & Cruden). 

Com relação aos gêneros pertencentes ao Clado A, os dois gêneros mais representativos 

em número de espécies, Cypella e Calydorea, são não-monofiléticos (Chauveau et al., 2012). 

Na filogenia recentemente publicada, Kelissa e Onira formam um primeiro agrupamento não-

monofilético com Cypella hauthalii (Kuntze) R.C. Foster, sendo pouco diferenciadas de 

Cypella (Chauveau et al., 2012). Goldblatt e Manning (2008) consideraram que os caracteres 

tradicionalmente utilizados para a separação destes gêneros, como a fusão dos estames e a 

ramificação do estilete, não têm se mostrado eficientes para a separação genérica, conforme 

proposição de inclusão de Kelissa e Onira em Cypella, elaborada por Roitman e Castilho 

(2007). As variações observadas na organização dos estames e estiletes em Catila, Itysa 

Ravenna, Lethia Ravenna e Tamia Ravenna também foram consideradas insuficientemente 

discriminantes por Goldblatt e Manning (2008) para a manutenção dos gêneros, sendo incluídos 

em Calydorea por estes autores. Ravenna (2009), por sua vez, propôs a revalidação dos gêneros 

Kelissa, Onira, Catila, Itysa e Tamia, reafirmando a distinção com base na análise dos 

caracteres citados.  
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Figura 2: Espécies de Cypella pertencentes ao Clado A de Tigridieae (Iridaceae) a) C. hauthalii 
(Kuntze) R.C.Foster subsp. hauthalii; b) C. hauthalii subsp. opalina Ravenna; c) C. hauthalii 
subsp. minuticristata Chauveau & L.Eggers; d) C. ravenniana Deble & F.S.Alves; e) C. armosa 
Ravenna; f) C. rivularis Chauveau & L.Eggers; g) C. luteogibbosa Deble; h) C. discolor 
Ravenna; i) C. osteniana Beauverd; j) C. fucata Ravenna; k) C. herbertii (Lindl.) Herb.; l) C. 
amplimaculata Chauveau & L.Eggers. (a-j): Scale bar = 1 cm; (k-l) Scale bar = 5 mm. 
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Figura 3: Espécies de Tigridieae (Iridaceae) pertencentes aos Clados A e B a) Calydorea 
approximata R.C. Foster (foto de L.Eggers); b) Calydorea alba Roitman & J.A.Castillo; c) 
Catila amabilis Ravenna; d) Cipura paludosa Aubl.; e) Kelissa brasiliensis (Baker) Ravenna; 
f) Herbertia zebrina Deble; g) Herberia pulchella Sweet; h) Herbertia furcata (Klatt) Ravenna; 
i) Herbertia darwinii Roitman & J.A.Castillo; j) Gelasine uruguaiensis Ravenna, k) Gelasine 
elongata (Graham) Ravenna, l) Phalocallis coelestis (Lehm.) Ravenna (foto de M. Verdi). Scale 
bar = 1cm. 



 

19 
 

Com relação ao Clado B, os resultados obtidos por Goldblatt et al. (2008) e Chauveau et 

al. (2012) sugerem a inclusão de Cardiostigma Baker, Colima (Ravenna) Aarón Rodr. & Ortiz-

Cat., Fosteria, Rigidella Lindl. e Sessilanthera em Tigridia Além destes, Phalocallis também 

apresenta divergências taxonômicas. Este gênero foi sinonimizado em Cypella, com base na 

morfologia floral (Roitman e Castillo, 2007; Goldblatt e Manning, 2008). Os caracteres 

utilizados para circunscrição de Phalocallis e Cypella não são distintivos e análises 

filogenéticas e cromossômicas recentes sugerem que estes gêneros devem ser separados 

(Chauveau et al., 2012; Moraes et al., 2015). Assim, a ausência de diferenças morfológicas 

claras entre gêneros de Tigridieae sugere que as circunscrições genéricas devem ser revistas 

(Chauveau et al., 2012). 

Delimitação de espécies 

O conhecimento taxonômico é complexo e peculiar, considerando que muitas espécies 

ainda são desconhecidas, outras foram descritas muitas vezes com nomes científicos diferentes, 

fazendo com que o número de espécies varie, particularmente em grupos menos estudados 

(Isaac et al., 2004). A delimitação de espécies é uma tarefa complexa, principalmente em um 

cenário evolutivo (Sites e Marshall, 2003). Idealmente, a caracterização das espécies deveria 

utilizar diferentes informações (morfológicas, anatômicas, fisiológicas, ecológicas, 

filogenéticas, geográficas, etc.) através de uma abordagem integrativa para a delimitação e 

identificação de taxa (Dayrat, 2005; Schlick-Steiner et al., 2010). 

A ausência de limites claros entre as linhagens dificulta estratégias para a conservação e 

distribuição das espécies, principalmente para a formulação de políticas públicas e compilação 

de dados de diversidade atualizados. A taxonomia integrativa é capaz de fornecer melhores 

inferências sobre os limites das espécies (Dayrat, 2005; Padial e De la Riva, 2006; Padial et al., 

2010). Entretanto, esta delimitação entre as linhagens envolve questões como o conceito de 

espécie a ser utilizado. A questão sobre “O que é uma espécie?” é muito antiga, já que muitos 

conceitos de espécie já foram propostos baseados em diferentes propriedades biológicas, como 

por exemplo, morfologia, isolamento reprodutivo, filogenia, ecologia, etc., e isso se deve 

provavelmente ao fato de que cada pesquisador aplica o conceito que entende como o mais 

adequado (De Queiroz, 2007). De fato, quanto maior o número de critérios de espécies 

atendidos por um grupo, mais provável é que ele seja uma linhagem distinta, sendo menos 

questionável o seu reconhecimento como espécie (De Queiroz, 2007). Apesar de existirem 

diversos conceitos de espécies, praticamente todos convergem em um elemento comum, que as 
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espécies são linhagens de metapopulações evoluindo separadamente, e este é o conceito de 

linhagem generalizada (GLC), amplamente adotado (Padial e De La Riva, 2006) e flexibilizado 

(Naciri e Linder, 2015; Freudenstein et al., 2017). No entanto, de acordo com Carstens et al. 

(2013), é um erro assumir que o GLC é um pré-requisito para a delimitação de espécies. Então, 

parece que o mais apropriado para a delimitação de espécies é analisar os dados com diferentes 

abordagens e, em seguida, delimitar as linhagens consistentes (Carstens et al., 2013; Naciri e 

Linder, 2015). Entretanto, a maioria das discordâncias entre diferentes autores sobre a ideia de 

espécie, não está relacionado ao conceito em si, mas sim em como reconhecer uma espécie.  

Nas últimas décadas, os pesquisadores desenvolveram uma série de métodos para 

reconhecer novas espécies ou testar hipóteses de espécies (Wiens, 2007, Naciri e Linder, 2015). 

Entretanto, essas ferramentas para a delimitação de espécies envolvem muitas vezes métodos 

moleculares e computacionais dispendiosos e exigentes em mão de obra especializada. Além 

disso, nem todos os trabalhos que utilizam esses métodos propõem considerações taxonômicas, 

ou descrição de espécies novas, o que evidenciou a revisão realizada por Carstens et al. (2013): 

menos de 30% dos estudos avaliados propuseram recomendações taxonômicas e apenas 25% 

descrevem novas espécies. Segundo os autores, isso poderia indicar uma falta de confiança nos 

resultados, possivelmente ocasionada pela falta de treinamento taxonômico ou uma 

incapacidade de conciliar incongruências entre diferentes métodos. Nesse sentido, a obtenção 

de recursos e a formação de mão-de-obra especializada são essenciais para a compreensão dos 

limites entre as espécies e da diversidade como um todo. 

Grupos de diversificação recente, ou grupos cientificamente pouco estudados, geralmente 

são os mais difíceis em taxonomia e sistemática. Iridaceae é uma das maiores famílias de 

monocotiledôneas e é considerado “taxonomicamente” difícil por diversos fatores, desde a 

duração efêmera das flores, dificuldade no processo de herborização, até processos de 

hibridação e evolução recente, o que dificulta a identificação e delimitação das espécies.  

A taxonomia em Iridaceae, especialmente para os representantes americanos, está 

baseada principalmente na utilização de medidas morfológicas clássicas, principalmente de 

exsicatas e onde poucos indivíduos são amostrados. Nos últimos oito anos, somente para o 

Clado A de Tigridieae foram descritos 19 novos taxa: dois novos taxa de Herbertia (Deble, 

2010; Deble, 2013), três de Calydorea (Deble, 2011, 2013, 2016) e 14 de Cypella (Deble et al., 

2012; Chauveau et al., 2014; Deble et al., 2015a, b; Deble e Alves, 2017). Dentre estes novos 

taxa descritos, 100% foram baseados somente em análises morfológicas clássicas e, destes, 
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78,9% foram baseados na utilização de medidas de exsicatas e/ou através da utilização de uma 

ou duas populações.  

De fato as diferenças morfológicas são úteis na delimitação de espécies, e têm sido 

utilizadas durante séculos. Entretanto, em alguns grupos, processos evolutivos recentes 

dificultam a delimitação, e muitas vezes a descrição de novos taxa baseada somente variação 

morfológica intraespecífica pode gerar uma superestimação no número de espécies (inflated 

species delimitation) (Duminil e Di Michele, 2009). No caso de Tigridieae, a diversidade pode 

ter sido negligenciada até poucos anos atrás, mas, por outro lado, se deve considerar a hipótese 

que talvez a diversidade tenha sido superestimada.  

Os caracteres morfológicos permitem a identificação taxonômica, embora as inferências 

sobre os limites das espécies sejam melhor feitas usando uma abordagem que integre a 

taxonomia em diferentes tipos de dados e análises (Dayrat, 2005; Padial et al., 2010; Carstens 

et al., 2013).  

Anatomia foliar 

Iridaceae é uma das poucas famílias onde estão disponíveis diversos estudos sobre 

anatomia, principalmente anatomia foliar, e, além disso, muitos caracteres foram utilizados para 

circunscrições taxonômicas na família (Rudall, 1984; 1986; 1990; 1993; Rudall e Burns, 1989; 

Rudall e Goldblatt, 1991; 1993). Em Tigridieae, os caracteres vegetativos são muito 

semelhantes e a distinção de gêneros está basicamente indicada pela morfologia floral. A 

subdivisão de Tigridieae nos Clados A e B, com base em análises filogenéticas (Chauveau et 

al., 2012) evidenciou que caracteres anteriormente utilizados para a separação das duas 

subtribos (Cipurinae e Tigridiinae) não são homólogos e, portanto, uma investigação mais 

profunda é necessária, tendo em vista que outros atributos não evidentes, como a morfologia 

interna de estruturas vegetativas, poderia auxiliar na identificação de caracteres homólogos para 

os Clados A e B.  

Estudos envolvendo anatomia foliar em Tigridieae foram realizados há cerca de três 

décadas atrás, e inexistência de filogenias moleculares bem resolvidas dificultou as 

considerações taxonômicas. Análises anatômicas realizadas por Rudall (1991, 1994) 

evidenciaram dois tipos de morfologia foliar, caracterizadas como folhas “plicadas” e 

“foliadas”, e os gêneros de Tigridieae foram classificados de acordo com esta. No entanto, 

ambos os tipos foliares ocorrem em Cipurinae e em Tigridiinae. Outras características 

anatômicas também foram consideradas por Rudall (1991; 1995), como o aspecto da margem 
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foliar e a presença de esclerênquima marginal. A presença, posição e constituição deste 

esclerênquima nas folhas mostra-se um caráter promissor para a separação de grupos em 

Tigridieae e, muito provavelmente, útil para a identificação de gêneros da tribo. 

Oferta de recursos florais  

A ampla variação na morfologia floral observada em Iridaceae esta relacionada com a 

diversidade dos sistemas de polinização, e é relatada principalmente para os gêneros africanos 

(Goldblatt e Manning, 2006). Na maioria das espécies de Iridaceae, o sistema de cruzamento 

preponderante é a fecundação cruzada, isto torna a presença do polinizador fundamental. Além 

disso, nas espécies africanas de Iridaceae, por exemplo, a grande maioria é polinizada por uma 

ou por poucas espécies de insetos, e somente 3% são visitadas por polinizadores generalistas 

(Goldblatt e Manning, 2006).  

A oferta de recursos florais aos polinizadores é um fator chave a ser considerado para a 

evolução e a diversidade na morfologia floral. Neste sentido, Iridaceae é uma das poucas 

famílias de angiospermas a oferecer uma ampla gama de recursos florais. O néctar é o recurso 

mais comumente oferecido (Rudall et al., 2003), em Crocoideae e Nivenioideae o néctar é 

produzido por células especializadas, localizadas entre as paredes ou septos no ovário e são 

chamados nectários septais (Rudall, 2003; Goldblatt e Manning, 2008). Em Iridoideae, os 

nectários septais são ausentes (exceto em Diplarreneae), o néctar é produzido em glândulas na 

superfície das tépalas (ex. Tigridia, Moraea Mill., Ferraria Burm. ex Mill.) ou dentro do tubo 

floral (Daumann, 1970; Rudall et al., 2003). Em Trimezieae, os nectários são do tipo 

tricomáticos, presentes nas tépalas internas do gênero Neomarica (Rudall, 2003) e em 

Sisyrinchieae o único registro de nectários é em Olsynium Raf. Já em Tigridieae, a presença de 

nectários inclui o gênero Tigridia (Clado B), que possui nectários tricomáticos nas tépalas 

internas, e Cypella (Clado A) que possui nectários no conectivo das anteras (Vogel, 1974; 

Devoto e Medan, 2008, Pastori et al., 2013, Pastori, 2014).  

Os óleos florais constituem o terceiro tipo de recurso oferecido em Iridaceae. Este recurso 

é restrito a um conjunto de 11 famílias botânicas e dentre estas, Iridaceae é uma das únicas onde 

esse recurso surgiu independentemente diversas vezes (Orquidaceae é a outra família) (Renner 

e Schaefer, 2010). Em Iridaceae, os elaióforos são exclusivamente observados em 

representantes de Iridoideae e estão localizados geralmente nas tépalas ou no tubo estaminal 

(Vogel, 1974, Chauveau et al., 2011, Silvério et al., 2012). A única exceção é uma espécie 

pertencente à subfamília Crocoideae, Tritoniopsis parviflora (Jacq.) G.J. Lewis, que é 



 

23 
 

conhecida como produtora de óleos (Manning e Goldblatt, 2002, 2005). Segundo Buchmann 

(1987), possuem elaióforos os gêneros Alophia, Cypella, Ennealophus, Sisyrinchium L., 

Sphenostigma Baker, Tigridia e Trimezia Salisb. ex Herb. No entanto, Chauveau et al. (2012) 

mostraram, a partir de dados bibliográficos, que elaióforos estão presentes também nas espécies 

Cardenanthus vargasii R.C. Foster, Catila amabilis Ravenna, Cipura paludosa Aubl., 

Ennealophus euryandrus (Griseb.) Ravenna, Hesperoxiphion, Mastigostyla e nos gêneros 

monotípicos Kelissa e Onira. Apesar da existência de elaióforos ter sido relatada para estes 

gêneros, apenas algumas espécies de Sisyrinchium foram testadas através de análises 

histoquímicas para a detecção destas estruturas (Silvério et al., 2012), os demais gêneros 

necessitam de testes de confirmação.  

As relações entre as flores secretoras de óleo e abelhas coletoras constituem exemplo de 

uma especialização funcional e de uma interação incomum entre plantas e polinizadores, já que 

apenas polinizadores especializados são capazes de coletar estes óleos florais (Chauveau et al., 

2011, 2012). Estudos sugerem que a seleção mediada por polinizadores constitui a principal 

força motriz para a diversidade floral (Valente et al., 2012; Van der Niet e Johnson, 2012; Forest 

et al., 2014). Adaptações a diferentes agentes polinizadores adicionados a fatores evolutivos 

seriam responsáveis por padrões de diversidade encontrados em espécies de plantas com flores 

(Goldblatt e Manning, 2008; Givnish, 2010; Valente et al., 2012).  

O padrão de diversificação floral observado em espécies de Iridaceae parece estar 

diretamente relacionado com a ampla oferta de recursos florais aos polinizadores. Alguns 

gêneros africanos da família, como Tritoniopsis L. Bolus e Lapeirousia Pourr. (Manning e 

Goldblatt, 2002, 2005; Goldblatt e Manning, 2008), já são reconhecidos por possuir polinização 

bimodal, oferecendo combinações de recursos florais aos polinizadores, e estudos recentes tem 

demostrado a especiação direcionada por essa interação (Valente et al., 2012; Forest et al., 

2014). Os gêneros ocorrentes no continente americano são desconhecidos quanto a sua 

interação com os polinizadores. Estudos recentes tem demostrado que em Tigridieae ocorre 

uma ampla oferta de recursos florais e com diferentes combinações como, por exemplo, 

Calydorea e Catila oferecem somente pólen, Herbertia e Kelissa oferecem pólen e óleos florais, 

Cypella e Onira oferecem pólen, óleos florais e néctar (Fig. 4) (Pastori et al., 2013, Pastori, 

2014). A ampla oferta e as diferentes combinações de recursos florais pode ter sido a força 

motriz para diversificação e a evolução da família na América do Sul, especialmente nas regiões 

Sul e Sudeste do Brasil (Pastori, 2014). A compreensão dos fatores envolvidos na diversificação 

das espécies é fundamental para a formulação de hipóteses sobre a evolução de um grupo 
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vegetal. Nesse contexto Iridaceae se destaca das demais famílias de angiospermas por ser uma 

das poucas que incluem ampla oferta de recursos florais e síndromes de polinização aliadas à 

alta diversidade de espécies (Manning e Goldblatt, 2005; Devoto e Medan, 2008; Goldblatt e 

Manning, 2008).  

 

Figura 4: Espécies e diversidade de recursos florais oferecidos aos polinizadores em 
Tigridieae. A-B) Calydorea alba oferece como recurso somente pólen; C-D) Herbertia zebrina, 
pólen e óleos florais, que são produzidos em elaióforos localizados nas tépalas externas e 
internas (C) (localização indicada por setas); E-F) Cypella amplimaculata, pólen, óleos florais 
em elaióforos localizados somente nas tépalas internas (E), e néctar produzido no nectário 
localizado no conectivo das anteras (F); G-H) Tigridia chiapensis Molseed ex Cruden, pólen e 
néctar, o nectário tricomático, está localizado nas tépalas internas (H).  
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OBJETIVOS 

 

O objetivo geral desta tese é fornecer dados para elucidar questões referentes à evolução 

e diversificação de Tigridieae (Iridoideae: Iridaceae) utilizando abordagens morfológicas, 

anatômicas, filogenéticas, químicas e evolutivas.  

 

Objetivos específicos  

 

1) Contribuir para a circunscrição e descrição de espécies de Cypella, através de uma 

abordagem iterativa, utilizando caracteres morfológicos e moleculares; 

2) Gerar uma filogenia para a tribo Tigridieae baseada em marcadores plastidiais, focada 

especialmente no Clado A e utilizar uma ampla amostragem, a fim de testar as relações 

filogenéticas entre os gêneros; 

3) Gerar uma matriz de dados anatômicos para os gêneros de Tigridieae; 

4) Inferir a evolução dos caracteres de anatomia foliar de Tigridieae a partir da filogenia 

obtida com marcadores moleculares; 

5) Caracterizar quimicamente os óleos florais em espécies de Tigridieae. 
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CAPÍTULO VI (ANEXOS) 
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 Overlooked diversity in Brazilian Cypella (Iridaceae, Iridoideae): four new 

taxa from the Río de la Plata grasslands 
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