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“Once we have sequenced all of the relevant plant ge-

nomes and have come to realize that such sequence data 

leaves many questions in organismal biology, unanswered, 

we may finally appreciate that organisms are valid and 

fundamental biological units worthy of our attention. Then, 

morphology may finally be appreciated and respected as a 

key to the understanding of plant organismal biology.”

DonalD r. Kaplan 
American Journal of Botany 88(10): 1726. 2001.
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resumo

Em Velloziaceae, a delimitação da família, subfamílias e gêneros é bastante controversa e as filogenias existentes 

são mal sustentadas. Considerando que os estudos anatômicos são extremamente importantes na delimitação de 

novas espécies, na classificação e em análises cladísticas de Velloziaceae, o presente trabalho tem como objetivo 

ampliar o conhecimento anatômico da raiz, do caule e da folha. Através de secções anatômicas e dissociação do 

xilema de vinte e cinco espécies da família e três representantes do grupo externo (Bromeliaceae, Cyclanthaceae e 

Pandanaceae) visa buscar novos caracteres a serem incorporados em análises cladísticas. O estudo dos elementos 

traqueais evidenciou a presença de placa de perfuração simples na raiz e uma grande diversidade de formas 

de elementos traqueais no caule, já que é possível observar, em uma mesma espécie, desde traqueídes muito 

longas, até elementos de vaso muito curtos. À exceção de Acanthochlamys bracteata, todas as espécies analisadas 

possuem traqueídes no caule, característica que confere vantagens às plantas que sofrem estresses uma vez 

que são mais resistentes à cavitação. Na folha, à exceção de Talbotia elegans que possui apenas traqueídes, 

todas as espécies da família apresentam elementos de vaso com placa de perfuração escalariforme. O estudo 

dos elementos traqueais apontou quatro novos caracteres e a análise das secções transversais e longitudinais 

radiculares e caulinares levantou mais oito caracteres referentes à características do córtex da raiz e do caule, 

forma da secção transversal caulinar, presença de feixe fibroso central e feixes vasculares caulinares, a serem 

incorporados em análises cladísticas baseadas em dados morfológicos e combinada para a família. A hipótese 

filogenética obtida revelou que, dos doze caracteres analisados, seis constituem sinapomorfias de Velloziaceae 

incluindo Acanthochlamys bracteata, duas delas homoplásticas. Além disso, uma sinapomorfia para o clado (Nanuza 

Vellozia) e uma para Vellozia s.s. emergiram na análise. A hipótese filogenética obtida sustenta a inclusão de A. 

bracteata em Velloziaceae, a delimitação de Barbacenia e Vellozia proposta por Mello-Silva, e a delimitação de Smith 

& Ayensu para as subfamílias de Velloziaceae s.s.



ABstrAct

The classification for family, subfamilies and genera of the Velloziaceae is controversial and the existing phylogenies 

are poorly supported. Considering that anatomical features are widely used in the definition of new species, 

classification and cladistic analyses, this paper provides a better understanding of the root, stem and leaf anatomy 

of the Velloziaceae. Through transverse and longitudinal sections as well as xylem maceration of 25 species of 

Velloziaceae and three from outgroups (Bromeliaceae, Cyclanthaceae and Pandanaceae), a search of new 

morphological characters to be added in cladistic analyses was performed. The xylem analyses showed that all 

Velloziaceae have simple perforation plates in roots and a huge diversity of tracheary elements in stems including 

long tracheids to small vessel elements in a single species. Except for Acanthochlamys bracteata, all species present 

tracheids in stems, an important feature to plants that survive dry periods of several months because they can 

prevent cavitation. In leaves, except for Talbotia elegans that possesses only tracheids, all Velloziaceae have vessel 

elements with scalariform perforation plates. The analysis of tracheary elements provided four new characters. 

The anatomical studies produced another eight characters referring to the characteristics of the cortex of the 

root and stem, form of the transverse stem section, presence of a central, fibrous vascular bundle and stem 

vascular bundles.  All of these new characters were added to morphological and combined analyses of Velloziaceae. 

The cladistic analysis showed that six of the 12 characters described here are synapomorphies for Velloziaceae, 

including Acanthochlamys bracteata, although two are homoplastic. Furthermore, one synapomorphy of the Nanuza-

Vellozia clade and one of Vellozia s.s. emerged in the analysis. This phylogenetic hypothesis supports the inclusion of 

A. bracteata in Velloziaceae, the delimitation of Barbacenia and Vellozia as proposed by Mello-Silva, and the recognition 

of the subfamilies of Velloziaceae s.s. as described by Smith & Ayensu.
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introdução gerAl

A família Velloziaceae é um grupo de monoco-

tiledôneas essencialmente tropical com cerca de 250 

espécies. A maioria ocorre na América do Sul e África 

(Kubitzki 1998). Muitas espécies são endêmicas e o 

centro de diversidade é a Cadeia do Espinhaço, no 

leste do Brasil central. 

As afinidades de Velloziaceae com outras famí-

lias é um tema de considerável discussão (Salatino et 

al. 2001) já tendo sido considerada próxima de Hypo-

xidaceae (Takhtajan 1969), Amaryllidaceae (Menezes 

1980a), Haemodoraceae (Cronquist 1988) ou ainda 

Bromeliaceae (Dahlgren et al. 1985). Recentemente, 

Stevenson & Loconte (1995), em análise cladística 

com base em dados morfológicos, novamente relacio-

nam Velloziaceae à Hypoxidaceae e as incluem na or-

dem Velloziales. Chase et al. (1993, 1995), com dados 

de rbcL e análise combinada, mostraram que o grupo 

irmão de Velloziaceae seria Acanthochlamys, um gênero 

monotípico chinês e incluiram Velloziaceae na ordem 

Pandanales, juntamente com Acanthochlamys, Cyclan-

thaceae, Pandanaceae, Stemonaceae e Triuridaceae 

(Figuras 1-7). Todavia, Kubitzki (1998) afirma que os 

resultados obtidos com  análises moleculares não pa-

recem estar corroborados pelos caracteres morfoló-

gicos e, quando muito, sustentam um forte isolamento 

de Velloziaceae. Trabalhos recentes com análises mo-

leculares (Davis et al. 2004, Chase et al. 2006) e mor-

fológicos (Rudall & Bateman 2006) demonstram que 

Velloziaceae é o grupo basal das Pandanales e Acan-

thochlamys bracteata a espécie que primeiro divergiu 

na ordem. 

Vandelli (1788) foi o primeiro a descrever es-

pécies da família, a partir de exemplares brasileiros e 

reconheceu dois gêneros, Vellozia, com 15 estames e 

estigma capitado, e Barbacenia, com seis estames e es-

tigma oval-acuminado. Um ano depois, Jussieu (1789) 

descreveu o gênero Xerophyta baseado em espécie de 

Madagascar com seis estames e estigma oblongo. Mar-

tius (1823) ampliou a delimitação de Vellozia, incluindo 

espécies com seis estames, mas Schultes & Schultes f. 

(1829) e Sprengel (1827) transferem todas as espécies 

de Vellozia com seis estames para o gênero Xerophyta. 

Baker (1875) valorizando novamente apenas 

o caráter número de estames, considerou as espécies 

brasileiras de Vellozia com seis estames como perten-

centes ao gênero Xerophyta e, em 1898, consideran-

do exclusivamente o comprimento do hipanto sobre 

o ovário, transferiu todas as espécies africanas para 

Vellozia. Bentham & Hooker (1883) tratam Vellozia e 

Barbacenia como pertencentes à tribo Vellosieae da 

família Amarylidaceae baseando-se no comprimento 

do hipanto para distinguir os gêneros.

Pax (1888) volta a enfatizar o número de es-

tames e divide a família nos gêneros originais: Vello-

zia com mais de seis estames e Barbacenia com seis 

estames, subdividido na seção Xerophyta com filetes 

lineares e na seção Barbacenia com filetes aplanados. 

Baillon (1895) reuniu todas as espécies de Velloziace-

ae no gênero Barbacenia, dividindo-o em quatro se-

ções (Barbacenia, Radia, Vellozia, Xerophyta) distintas 

pelo comprimento do hipanto e número de estames. 
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Figuras 1 a 7: Espécies representantes das famílias da ordem Pandanales: 1: Vellozia candida (Velloziaceae), 2: 
Acanthochlamys bracteata, 3: Stemona japonica (Stemonaceae), 4: Pandanus racemosus (Pandanaceae), 5: Thoracocarpus 
bissectus (Cyclanthaceae), 6: Detalhe da inflorescencia de Pandanus racemosus, 7: Sciaphila tosaensis (Triuridaceae) 
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Perrier (1930, 1946) restabeleceu o gênero Xerophyta 

para as espécies de Madagascar e reconheceu Vellozia 

e Barbacenia segundo a delimitação de Vandelli (1788) 

levando em conta características do hipanto, número 

de estames e formato dos estigmas. Seubert (1847) 

faz a primeira revisão para Velloziaceae reconhecen-

do dois gêneros: Barbacenia e Vellozia, sendo que este 

último permanece com a ampla delimitação proposta 

por Martius (1823).

A moderna taxonomia da família iniciou-se 

com a revisão de Smith (1962), que reconheceu três 

gêneros, Vellozia, Barbaceniopsis e Barbacenia, basean-

do-se em caracteres morfológicos florais. Menezes 

(1971a) por sua vez, dividiu a família em duas subfamí-

lias, Vellozioideae e Barbacenioideae, baseando-se na 

presença e ausência de corona e no número de cama-

das de células na bainha do feixe foliar e restabelece 

o gênero Xerophyta. Assim, a subfamília Vellozioideae 

sensu Menezes compreende os gêneros Vellozia e Xe-

rophyta, enquanto que Barbacenia e Aylthonia (Menezes 

1971a) compõem as Barbacenioideae.
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Smith & Ayensu (1976) reconhecem as subfa-

mílias criadas por Menezes (1971a) porém, modifican-

do-as quase completamente. Estes autores descrevem 

o gênero Nanuza e o incluem, juntamente com Vellozia 

na subfamília Vellozioideae. Reconhecem ainda Barba-

cenia, Barbaceniopsis, Talbotia (Balf 1868) e Xerophyta 

incluídos em Barbacenioideae.

Menezes reavaliou sua classificação em 1980a e 

delimitou novos gêneros para suas subfamílias. Vellozio-

ideae permaneceu com os gêneros Vellozia e Xerophyta, 

enquanto que, em Barbacenioideae, a autora incluiu Bar-

bacenia, Aylthonia, Burlemarxia (Menezes & Semir 1991) 

e Pleurostima (restabelecido por Menezes 1980B), sendo 

os três últimos segregados de Barbacenia. Os gêneros 

Barbaceniopsis, Talbotia e Nanuza não foram aceitos por 

Menezes (1980a) e suas espécies foram incluídas em 

Xerophyta, juntamente com outras espécies de Vellozia, 

sensu Smith & Ayensu (1976), da América do Sul.  

A grande diferença entre os dois sistemas de 

classificação propostos para Velloziaceae é que Mene-

zes priorizou a presença ou ausência de corona e a 

constituição das bainhas dos feixes em sua classifica-

ção e Smith & Ayensu deram prioridade à morfologia 

do estigma e filete e para a posição dos apêndices 

florais em relação aos filetes (Mello-Silva 1991a). Am-

bas as classificações são intransigentes na escolha de 

caracteres enfatizados e na tentativa de classificar es-

pécies do Novo Mundo nos gêneros do Velho Mundo 

e vice-versa (Mello-Silva 1991B).

Foram descritos nove gêneros de Velloziace-

ae (figuras 8 a 16): Aylthonia, Barbacenia, Barbaceniopsis, 

Burlemarxia, Nanuza, Pleurostima, Talbotia, Vellozia e Xe-

rophyta, ainda que este número seja bastante contro-

verso (Kubitzki 1998). 

No que diz respeito à classificação infragené-

rica, também há divergências na literatura. Em Vellozia 

Smith & Ayensu (1976) reconhecem três seções, Vello-

zia, Radia e Xerophytoides, baseadas no comprimento do 

hipanto e na forma da lâmina foliar, e Menezes (1980a) 

reconhece duas seções, Vellozia e Radia, baseadas no 

comprimento do hipanto. Menezes (1980a) considera 

que as espécies incluídas na seção Xerophytoides, todas 

com seis estames, pertencem ao gênero Xerophyta. O 

único ponto comum entre as classificações é a seção 

Radia de Vellozia. Mello-Silva (1991B) reconhece a deli-

mitação do gênero Vellozia de Smith & Ayensu (1976), 

redelimita a seção Xerophytoides, incluindo uma nova 

espécie com 12 estames e, em 2000, sinonimiza a se-

ção Radia em Vellozia.

Segundo Salatino et al. (1989), o estudo dos 

alcanos epicuticulares das folhas de Velloziaceae apóia 

a existência de duas subfamílias. Além disso, no pri-

meiro trabalho de cladísitica com a família (Menezes 

et al. 1994), os autores apontam que a subfamília Bar-

bacenioideae, sensu Menezes (1980a) é monofilética e 

melhor sustentada que Barbacenioideae sensu Smith & 

Ayensu (1976). O monofiletismo de Barbacenioideae 

sensu Menezes (1980a) também foi corroborado em 

trabalho utilizando dados macromoleculares (Salatino 

et al. 2001). Já Melo et al. (1997) em estudo citogené-

tico verificaram que as espécies de Barbacenioideae 

Cattai, M. B.                               introDução geral
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Figuras 8 a 16: Gêneros descritos para Velloziaceae. 8: Aylthonia sp. 9: Barbacenia flava 10: Barbaceniopsis sp. 11: 
Burlemarxia pungens 12: Nanuza plicata 13: Pleurostima purpurea 14: Talbotia elegans 15: Vellozia epidendroides 16: 
Xerophyta pinifolia.

sensu Menezes possuem um número de cromosso-

mos exclusivo. A subfamília Vellozioideae sensu Mene-

zes mostrou-se parafilética, tanto no trabalho de Me-

nezes et al. (1994) quanto no de Salatino et al. (2001). 

Williams (1991) por sua vez, utilizando flavonóides 

foliares, observou que apenas espécies da subfamília 

Vellozioideae sensu Menezes (1980a) possuem flavo-

na mono-C-glicosídeos, única característica presente 

apenas nos gêneros desta subfamília. Já as subfamílias 

como foram circunscritas por Smith & Ayensu (1974, 

1976) são parafiléticas em todas as análises cladísticas 

já realizadas com a família (Menzes et al. 1994, Mello-

Silva 2000, Behnke et al. 2000, Salatino et al. 2001, 

Mello-Silva 2005).
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Cattai, M. B.                               introDução geral

A delimitação dos gêneros, bastante contro-

versa na história da família, foi discutida com base na 

sistemática filogenética por Mello-Silva (2005) que 

apresenta análise cladística baseada em dados mor-

fológicos, anatômicos e químicos com 47 espécies da 

família. Neste trabalho, Aylthonia emergiu monofilético, 

Barbaceniopsis mono ou parafilético e Pleurostima para-

filético. O autor, baseado no monofiletismo dos grupos, 

optou por reconhecer somente os gêneros Barbacenia 

(incluindo espécies pertencentes aos gêneros Aylthonia, 

Burlemarxia e Pleurostima), Talbotia, Vellozia (incluindo a 

única espécie do gênero Nanuza) e Xerophyta (incluin-

do as espécies pertencentes a Barbaceniopsis). Nesta 

análise, Acanthochlamys também aparece como grupo 

irmão de Velloziaceae e, por ser monotípico, foi incluí-

do na família que fica, assim, composta por cinco gêne-

ros. Nesta mesma análise, a subfamília Barbacenioideae 

sensu Menezes emerge monofilética mas Vellozioideae 

permanece parafilética, assim como as seções estabele-

cidas para o gênero Vellozia. Apesar desta proposta de 

classificação, a filogenia e, conseqüentemente a classi-

ficação das Velloziaceae não estão ainda bem definidas 

(Mello-Silva 2006). O complexo histórico da classifica-

ção da família encontra-se resumido na tabela I.

Os estudos anatômicos em Velloziaceae inicia-

ram-se com Warming (1893) e se intensificaram a par-

tir de Ayensu (1968), que descreveu a anatomia da raiz, 

caule e folha de duas espécies de Barbaceniopsis. O autor 

realizou outros estudos com anatomia foliar de diversas 

espécies de Velloziaceae, sendo os primeiros trabalhos 

(1969a, 1969B) referentes à anatomia foliar das espécies 

africanas e o terceiro, e mais extnso (1974), à anatomia 

foliar das espécies americanas. Menezes (1971B) estu-

dou a ontogenia do caule de quatro espécies de Vellozia, 

no intuito de avaliar a saída dos traços foliares e consta-

tou que nestes, assim como nos feixes foliares, ocorre a 

presença de traqueídes de transfusão. Menezes (1975) 

constatou a presença destas mesmas traqueídes nas fo-

lhas de espécies de Barbacenioideae. 

A anatomia foliar foi extensamente utilizada 

por diversos autores na descrição de novas espécies 

(e.g. Menezes & Semir 1991, Mello-Silva 1991B, Mello-

Silva & Menezes 1988, 1999, McPherson et al. 1997, Al-

ves 2002), e foi utilizada com grande importância nas 

análises cladísticas (Menezes et al., 1994, Mello-Silva 

2000, 2005). Mello-Silva (2000, 2005) aponta diversas 

características da anatomia foliar úteis para a análise 

cladística como por exemplo, tipos de estômatos, dis-

tribuição estomática, células subsidiárias, células espe-

cializadas na face adaxial da folha (células epidérmicas 

com maior diâmetro em relação às demais), organi-

zação do parênquima aqüífero, presença de vasos na 

folha e reentrâncias na lâmina foliar. A anatomia do 

pedicelo também foi utilizada por Mello-Silva (2000, 

2005) com o uso de caracteres como a forma da sec-

ção transversal do pedicelo, o número de feixes vascu-

lares e a presença de células esclerificadas.

Considerando que os estudos anatômicos são 

extremamente importantes para a caracterização da fa-

mília e em análises cladísticas, o presente trabalho tem 

como objetivo ampliar o conhecimento anatômico da 

raiz e do caule através de secções anatômicas e dis-

sociação do xilema. Assim, será possível avaliar novos 
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caracteres para a utilização em análises cladísticas, bem 

como analisar essas características em Acanthochlamys 

bracteata e em duas espécies da ordem Pandanales, re-

presentantes do grupo externo. Paralelamente, este es-

tudo possibilitará a avaliação da evolução destes carac-

teres nas filogenias já existentes da família e da ordem. 

Este trabalho enfoca os órgãos vegetativos de 

vinte e cinco espécies de Velloziaceae e três espécies 

representantes do grupo externo e está dividido em 

dois capítulos que abordam os elementos traqueais e 

novos caracteres anatômicos para utilização em aná-

lises cladísticas.
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Autor clAssificAção

Vandelli (1788)
Barbacenia: 6 estames, estigma oval-acuminado
Vellozia: 15 estames estigma capitado

Jussieu (1789)
Xerophyta: 6 estames, estigma oblongo e 
cálice tubuloso

Martius 1823
Barbacenia: 6 estames e anteras dorsifixas
Vellozia: 6 e 15 estames a anteras basifixas

Shultes (1829)  e 
Sprengel (1827)

Xerophyta: incluem no gênero todas as espé-
cies com seis estames

Baker (1875)
Xerophyta: transfere as espécies brasileiras 
de Vellozia com 6 estames para o gênero

Baker (1898)
Vellozia: transfere espécies africanas para o 
gênero valorizando o comprimento do hipanto

Bentham & 
Hooker (1883)

Transferem Velloziaceae para a tribo Vellozie de 
Amaryllidaceae baseando-se no comprimento 
do hipanto para distinguir Barbacenia e Vellozia

Pax (1888)
Barbacenia: 6 estames - seção Xerophyta: filetes 
lineares, seção Barbacenia: filetes aplanados. 
Vellozia: mais de 6 estames

Bailon (1895)
Barbacenia: abrange todas as espécies da famí-
lia. 4 seções: Barbacenia, Radia, Vellozia e Xero-
phyta distintas pelo comprimento do hipanto

Balf 1868
Descreve o gênero Talbotia para Amaryllida-
ceae

Perrier 
(1930, 1946)

Barbacenia: 6 estames, estigma oval-acuminado
Vellozia: 15 estames e estigma capitado
Xerophyta: espécies de Madagascar

Seubert (1947)
Barbacenia: 6 estames, estigma oval-acuminado
Vellozia: 15 e 6 estames

Smith (1962)

Barbacenia: anteras dorsifixas, filete achatado
Barbaceniopsis: descreve o gênero que possui 
anteras dorsifixas com filete cilíndrico
Vellozia: anteras basifixas

Autor clAssificAção

Menezes (1971a)

Aylthonia: Barbacenioideae
Barbacenia: Barbacenioideae
Vellozia:  Vellozioideae
Xerophyta: Redelimita o gênero incluindo es-
pécies brasileiras, pertence à Vellozioideae

Smith & Ayensu 
(1974, 1976)

Barbacenia: Barbacenioideae
Barbaceniopsis: Barbacenioideae
Nanuza: Descrevem o gênero e o incluem 
em Vellozioideae
Talbotia: Barbacenioideae
Vellozia: Vellozioideae. 3 seções: Vellozia, Radia 
e Xerophytoides
Xerophyta: Barbacenioideae. 3 seções: Xero-
phyta, Vellozioides e Barbacenioides

Menezes (1980a, 
1980B, 1991)

Aylthonia: Barbacenioideae
Barbacenia: Barbacenioideae
Barbaceniopsis: Xerophyta sect. Xerophyta 
Burlemarxia: descreve o gênero, único de Bar-
bacenioideae cujas anteras não são sésseis
Nanuza: Xerophyta sect. Talbotia
Pleurostima: reestabelece o gênero. 2 seções: 
Pleurostima e Graziela - Barbacenioideae 
Talbotia: Xerophyta sect. Talbotia 
Vellozia: Velloziaoideae. 2 seções: Vellozia e Radia. 
Xerophyta: Vellozioideae. 2 seções: Xerophyta 
e Talbotia

Mello-Silva 
(2005)

Acanthochlamys: inclui o gênero na família 
Barbacenia: inclui espécies de Aylthonia, Bar-
bacenia, Burlemarxia e Pleurostima
Talbotia: Aceita o gênero
Vellozia: Inclui Nanuza e Vellozia sensu Smith 
& Ayensu
Xerophyta: inclui espécies de Xerophyta sensu 
Smith & Ayensu e Barbaceniopsis

Tabela I: Resumo do histórico das classificações de Velloziaceae
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cAPítulo 1: 
elementos trAqueAis em VelloziAceAe

resumo

ABstrAct

Marina BlanCo Cattai, renato De Mello-silVa & VeroniCa angYalossY

A primeira teoria gradista que tentava explicar tendências evolutivas no xilema predizia que os elementos de vaso das 
angiospermas surgiram a partir de traqueídes e os das monocotileôneas evoluíram da raiz para a folha sendo que, entre 
as espécies em que ocorre uma ampla variação nos tipos de elementos de vaso de órgão para órgão, os vasos da raiz são 
sempre os mais especializados. Abordagens mais recentes com a utilização de caracteres anatômicos do xilema à luz da 
sistemática filogenética demonstraram que elementos de vaso foram perdidos diversas vezes nas angiospermas. Dentre 
as monocotiledôneas, caracteres do xilema não são utilizados em análises cladísticas. Este estudo teve como objetivos 
avaliar, através de macerações e secções transversais e longitudinais, a diversidade dos elementos traqueais nos diferentes 
órgãos vegetativos de Velloziaceae e verificar possíveis características filogeneticamente informativas. Através da análise de 
25 espécies da família e três representantes do grupo externo, observou-se que as Velloziaceae possuem elementos de vaso 
com placa de perfuração simples na raiz, o que pode constituir uma sinapomorfia do grupo já que apenas uma espécie do 
grupo externo possui elementos de vaso na raiz, com placa de perfuração escalariforme. Já a análise dos elementos traqueais 
caulinares mostrou uma grande diversidade de formas, podendo apresentar, em uma mesma espécie, desde traqueídes muito 
longas, até elementos de vaso muito curtos. À exceção de Acanthochlamys bracteata, todas as espécies da família possuem 
traqueídes no caule como principal elemento condutor. Uma vez que todas as espécies de Velloziaceae são revivecentes e 
habitam locais onde estão expostas à estresses hídricos, a presença de traqueídes pode estar relacionada ao fato de que 
este tipo de elemento traqueal é mais resistentes à cavitação. Na folha, à exceção de Talbotia elegans e das espécies do 
grupo externo, todas as espécies analisadas apresentam elementos de vaso com placa de perfuração escalariforme, que 
também previne a ocorrência de cavitação. Assim, algumas características dos elementos traqueais dos órgãos vegetativos 
de Velloziaceae podem constituir caracteres informativos em análises cladísticas e se mostraram adaptadas às condições do 
ambiente que estas plantas ocupam.

PAlAVrAs-chAVe:  Velloziaceae, xilema, estresse hídrico, sistemática filogenética.

Key words:  Velloziaceae, xylem, water stress, phylogenetic systematics.

The first gradist theory that tried to explain trends in xylem evolution states that angiosperm vessel elements evolved from 
tracheids, in monocots they evolved from the root to the leaf, and in species that have a wide variety of vessel elements, the 
root ones are always the most specialized. Recent cladistic analyses showed that in the angiosperms, vessel elements were lost 
many times, but in monocots, these features are not used in phylogenetic analyses. This study aims to explore the diversity of 
the Velloziaceae tracheary elements in the vegetative organs and verify possible useful characters for future cladistic analyses. 
The analysis of 25 Velloziaceae and three outgroup species showed that all the Velloziaceae have vessel elements with simple 
perforation plates in roots, a feature that constitutes a synapomorphy for the family since the only outgroup species that 
have vessel elements in roots, also have scalariform perforation plates. The stem tracheary elements are very diverse and 
one can observe very long tracheids to very small vessel elements in the same species. Except for Acanthochlamys bracteata, 
all Velloziaceae have tracheids in the stem as the main conductor element. All Velloziaceae are desiccation-tolerant and can 
survive dry periods of several months, and the presence of tracheids in the stem might increase resistance to cavitation. Apart 
from Talbotia elegans, all Velloziaceae have vessel elements with scalariform perforation plates in leaves, a feature that can also 
prevent cavitation. Therefore, some of the observed characteristics of the Velloziaceae tracheary elements can be used in 
cladistic analyses and may be adapted to the harsh environment that these plants occupy.
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introdução

Um dos primeiros trabalhos em que informa-

ções do registro fóssil e da anatomia do xilema foram 

utilizadas para explicar tendências evolutivas foi o de 

Bailey & Tupper (1918), que realizaram o estudo  do 

xilema de espécies de diversos grupos vegetais como 

as pteridófitas,  gimnospermas e angiospermas, estu-

do que foi posteriormente complementado por Frost 

(1930a, 1930B, 1931). 

Dentro de uma abordagem gradista, Bailey 

(1944, Bailey & Tupper 1918) argumentou que os ele-

mentos de vaso das angiospermas surgiram a partir de 

traqueídes. Assim, elementos de vaso semelhantes às 

traqueídes são primitivos em relação àqueles distintos 

destas (Stern 1978). Os elementos de vaso surgiram a 

partir de traqueídes com pontoações areoladas esca-

lariformes através da perda progressiva das membra-

nas das pontoações nas regiões onde as traqueídes se 

justapõem. O elemento de vaso primitivo reteve res-

tos das membranas das pontoações e possui placa de 

perfuração inclinada, escalariforme, com muitas barras. 

A partir dele, o número de barras na placa de perfura-

ção diminuiu, até esta se tornar simples e transversal 

(Bailey & Tupper 1918). Bailey (1944) inferiu também, 

que os caracteres observados no xilema constituem 

evidências evolutivas confiáveis quanto aos estágios 

de especialização dos vasos, pois estes estão presen-

tes, representativamente, em angiospermas viventes.

Na mesma linha de raciocínio de Bailey, pode-

se citar os trabalhos de Cheadle (1942, 1943a, 1943B, 

1953a, 1969 e Cheadle & Kosakai 1971) que foi o pri-

meiro a estudar os elementos traqueais das monoco-

tiledôneas. Cheadle (1942) descreveu os tipos de ele-

mentos traqueais presentes em cada família, observan-

do assim que algumas apresentam elementos de vaso 

apenas na raiz, outras na raiz e no caule e outras em 

todos os órgãos da planta. 

Nos trabalhos subseqüentes, Cheadle (1943a, 

1943B) inferiu que os elementos de vaso em monoco-

tiledôneas evoluíram da raiz para a folha e que, entre 

as espécies onde ocorre uma ampla variação nos tipos 

de elementos de vaso de órgão para órgão, os vasos da 

raiz são sempre os mais especializados. Cheadle (1943B) 

observou que, assim como para as dicotiledôneas, o ele-

mento de condução primitivo das monocotiledôneas é 

a traqueíde e que, neste grupo, os elementos de vaso 

também derivam de uma série de tipos morfológicos 

distintos de traqueídes. 

Em contraposição às idéias gradistas de Bailey 

e Cheadle, abordagens mais recentes, com a utilização 

de caracteres anatômicos do xilema à luz da sistemática 

filogenética, demonstraram consistentemente que ele-

mentos de vaso surgiram ou foram perdidos diversas 

vezes em diferentes grupos vegetais (Baas & Wheeler 

1996). Young (1981) foi o primeiro a afirmar que seria 

mais parcimonioso assumir que vasos estavam pre-

sentes no ancestral comum das angiospermas e foram 

perdidos em muitos táxons, do que assumir diversas 

origens para os elementos de vaso. Essa hipótese foi 



21

confirmada por Donoghue & Doyle (1989) através de 

análises filogenéticas, mas foi contestada por Carlquist 

(1992, 1996) baseado em características funcionais. 

Doyle & Endress (2000) realizaram uma análi-

se filogenética combinada para as angiospermas e ava-

liaram a ocorrência de elementos de vaso, propondo 

que o estado plesiomórfico é a ausência de elementos 

de vaso, já que o grupo basal das angiospermas (Am-

borellaceae) possui apenas traqueídes. Sendo assim, é 

mais parcimonioso assumir que os vasos tiveram uma 

origem comum e foram perdidos algumas vezes ao 

longo da evolução (Doyle & Endress 2000).  Apesar 

da origem dos elementos de vaso ter sido bastante 

discutida em trabalhos de filogenia, as hipóteses de 

Cheadle para a origem e diversificação dos elementos 

de vaso nas monocotiledôneas ainda não foram tes-

tadas com base na sistemática filogenética. Recente-

mente, diversos trabalhos descritivos, mostrando a di-

versidade dos elementos traqueais de algumas famílias 

de monocotiledôneas, foram publicados (Carlquist & 

Schneider 1997, 1998a, 1998B, 2006, Schneider & Car-

lquist 1997, 1998, 2005a, 2005B) onde as informações 

não são claramente aplicadas às filogenias existentes e 

discutidas sob este paradigma.

Velloziaceae é um grupo das monocotiledône-

as onde caracteres anatômicos são extremamente im-

portantes para a identificação e como fonte de carac-

teres para análises filogenéticas (Menezes et al. 1994, 

Mello-Silva 2000, 2005). Em relação aos elementos 

traqueais da família, dados sobre o tipo de elemento 

traqueal presente nos diferentes órgãos de Velloziace-

ae são encontrados (Fahn 1954, Cheadle 1968, Ayensu 

1968, Menezes et al. 1990). Apesar da disponibilidade 

de alguns dados referentes aos elementos traqueais 

da família na literatura, os trabalhos de Fahn (1954), 

Cheadle (1968) e Ayensu (1968) somam juntos, dados 

de apenas cinco espécies. Já o de Menezes et al. (1990) 

não deixa claro quais espécies de cada gênero foram 

utilizadas. Além disso, tem-se disponível na literatura 

(Mello-Silva 2005), uma ampla matriz morfológica onde 

novos caracteres podem ser testados em análises cla-

dísticas. Sendo assim, este estudo tem como objetivos:

• avaliar a diversidade dos elementos traqueais nos 

diferentes órgãos vegetativos de Velloziaceae e, 

• verificar se características dos elementos tra-

queais são filogeneticamente informativas. 

mAteriAl e métodos

Foram estudados de um a três espécimes de 

vinte e oito espécies de Velloziaceae, representantes dos 

nove gêneros já descritos para a família (Menezes 1971, 

Kubitzki 1998) e, quando possível, utilizou-se indivíduos 

de diferentes populações. Além disso, foi utilizada uma 

espécie de Cyclanthaceae, uma de Pandanaceae e uma 

de Bromeliaceae como representantes do grupo exter-

no. A lista de espécies e vouchers encontra-se na tabela I. 

As porções radiculares, caulinares e foliares 

coletadas foram armazenadas em uma solução de gli-

cerina 50% em água destilada e formol 4%.  
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Tabela I: Lista das espécies utilizadas, suas respectivas famílias e vouchers. 

Para a análise dos elementos traqueais, por-

ções radiculares, caulinares e foliares foram dissocia-

das em estufa, imersas em uma solução de peróxido 

de hidrogênio e ácido acético glacial (1:1 v/v) durante 

24-48h (Franklin 1945). Posteriormente o material foi 

lavado com água destilada e corado com azul de as-

tra 1% em etanol 50% e/ou safranina 1% em etanol 

50% (Bukatsch 1972), durante alguns minutos, sendo 

então montado em lâmina semi-permanente, com gli-

cerina. Como, em uma primeira análise, se observou 

que os elementos traqueais radiculares eram muito 

semelhantes, foram elaboradas 5 lâminas da raiz de 

cada espécime analisada. Já para o caule e folha, foram 

elaboradas dez lâminas de cada espécime e, no total, 

1200 lâminas foram analisadas.

Em Velloziaceae, o caule é recoberto pelas bai-

nhas foliares e, entre elas, ocorrem raízes que estão 

presentes junto ao caule ao longo de toda planta. Sendo 

assim, para a realização da dissociação da porção cau-

linar as bainhas foliares e raízes foram completamente 

retiradas de forma que só a porção caulinar fosse dis-
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esPécie fAmíliA Voucher

Acanthochlamys bracteata P.C. Kao Velloziaceae Kao s.n.

Aylthonia umbrosa (L. B. Sm. & Ayensu) Velloziaceae Harley CFCR 6477
Mello-Silva CFCR6477

Barbacenia ignea Mart. Velloziaceae Mello-Silva 2554
Barbacenia reflexa L. B. Sm. & Ayensu Velloziaceae Mello-Silva CFCR10793
Barbaceniopsis castillonii (Hauman) Ibisch Velloziaceae Mello-Silva 1857
Burlemarxia spiralis (L.B.Sm. & Ayensu) N.L.Menezes & J.Semir Velloziaceae Mello-Silva 2548

Nanuza plicata (Mart.) L. B Sm. & Ayensu Velloziaceae Cattai 01
Cattai 02

Pleurostima longiscapa (Goethart & Henrard) N. L. Menezes Velloziaceae Mello-Silva 1776
Mello-Silva 2553

Pleurostima plantaginea (L. B. Sm.) Velloziaceae Salatino CFCR 11901
Pleurostima riparia N. L. Menezes & Mello-Silva Velloziaceae Menezes 1167
Talbotia elegans Balf. Velloziaceae Cultivada xx-0-BONN-764

Vellozia abietina Mart. Velloziaceae Mello-Silva 1777
Mello-Silva 2673

Vellozia alata L. B. Sm. Velloziaceae Mello-Silva 2368

Vellozia albiflora Pohl Velloziaceae Menezes 528
Mello-Silva 2132

Vellozia burlemarxii L. B. Sm. & Ayensu&  Ayensu Velloziaceae Mello-Silva 2148
Vellozia caudata Mello-Silva Velloziaceae Mello-Silva 2132

Vellozia hemisphaerica Seub. Velloziaceae
Mello-Silva 2576
Mello-Silva 2800
Mello-Silva 2828

Vellozia hirsuta Goethart & Henrard Velloziaceae Mello-Silva 2576
Mello-Silva 2698

Vellozia jolyi L. B. Sm. Velloziaceae Mello-Silva 2145
Mello-Silva 2146

Vellozia minima Pohl Velloziaceae Mello-Silva 2666
Vellozia prolifera Mello-Silva Velloziaceae Mello-Silva 2560
Vellozia punctulata Seub. Velloziaceae Mello-Silva 2587
Xerophyta dasylirioides Baker Velloziaceae Puy 176
Xerophyta eglandulosa Baker Velloziaceae Puy 169
Xerophyta pinifolia Lam. Velloziaceae Puy 167
Encholirium scrutor (L. B. Sm.) Rauh Bromeliaceae Forzza 1488
Pandanus racemosus Kurz Pandanaceae Pirani 4755
Thoracocarpus bissectus (Vell.) Harling Cyclanthaceae Fiaschi & Lobão 533
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sociada. Para preparo das amostras para microscopia 

eletrônica de varredura, o material dissociado sofreu 

desidratação em série cetônica, as amostras foram 

aderidas a suportes metálicos e cobertas com ouro.

Para a análise da organização estrutural radi-

cular e caulinar foram realizadas secções histológicas 

do caule e raiz de cada espécie. Não foram realizadas 

secções foliares uma vez que o laminário utilizado por 

Mello-Silva para os determinar os caracteres foliares 

utilizados em análises cladísticas (Mello-Silva 2000, 

2005) estava disponível para consulta. As porções cau-

linares e radiculares foram infiltradas e incluídas em 

polietilenoglicol (PEG) 1500, segundo Gerlach (1984). 

Posteriormente, o material foi seccionado em micró-

tomo de deslize, corado com azul de astra 1% em 

etanol 50% e safranina1% em etanol 50% (Bukatsch 

1972), desidratados e montados em resina sintética. 

O material herborizado foi reidratado com água e gli-

cerina (1:1 v/v) para que fosse submetido à técnica de 

infiltração acima descrita.

O material dissociado foi analisado sob mi-

croscopia de luz e microscopia eletrônica de varredura 

e suas variações registradas através de desenhos em 

câmara clara e fotomicrografias. O registro em câmara 

clara se deu de forma que todos os tipos e variações 

de elementos traqueais fossem representados, sem re-

gistrar as diferenças de freqüência de tipo e forma de 

elemento traqueal. Considerou-se, na análise, ape-

nas os elementos traqueais do metaxilema. Assim, 

elementos com espessamento anelar ou helicoidal 

foram excluídos dos resultados, uma vez que estão 

presentes em todos os órgãos e espécies. 

resultAdos

elementos trAqueAis rAdiculAres:

As raízes de Velloziaceae possuem até 15 pólos 

de protoxilema e os elementos traqueais do metaxilema 

são facilmente identificados em secção transversal (figu-

ra 1). Os elementos traqueais radiculares de Velloziaceae 

não variam muito entre os tipos e formas nas diferentes 

espécies estudadas e estão representados na figura 3. To-

das as espécies da família analisadas possuem elementos 

de vaso do metaxilema com placas de perfuração simples 

na raiz (figuras 4 e 5) e estes podem ser identificados em 

secção longitudinal (figura 2) e em material dissociado 

(figura 3). Estes elementos de vaso possuem pontoações 

areoladas apenas na parede do vaso que se comunica com 

outros vasos estando as demais porções da parede com-

pletamente ausentes de pontoações (figuras 4 e 5). Den-

tro de uma mesma espécie e entre as espécies é comum 

encontrar elementos de vaso com pequena variação no 

diâmetro e comprimento e elementos de vaso com e 

sem apêndices. Quanto ao grupo externo, Thoracocarpus 

bissectus e Encholirium scrutor apresentam elementos de 

vaso com placa de perfuração escalariforme (figura 6). 

Em E. scrutor também são encontradas traqueídes e Pan-

danus racemosus possui apenas traqueídes na raiz.
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Figuras 1 a 5: Elementos de vaso radiculares de Velloziaceae. 1: Secção trasversal da raiz de Barbaceniopsis castillonii 
evidenciando os pólos de protoxilema (setas) e elementos de metaxilema (Mx). 2: Secção longitudinal da raiz de Acan-
thochlamys bracteata onde se observa os elementos de vaso com placa de perfuração simples (setas) formando um 
vaso. 3: Desenho em câmara clara da variação dos elementos de vaso observados nas espécies analisadas. 4 e 5: Mi-
croscopia eletrônica de varredura de elementos de vaso radiculares de Talbotia elegans. 4: Elemento de vaso com placa 
de perfuração simples no qual se observa a parede com (seta) e sem pontoações. 5:Detalhe da placa de perfuração e 
das pontoações em apenas uma parte da parede do elemento (seta). 6: Elemento de vaso radicular de Thoracocarpus 
bissectus, com placa de perfuração escalariforme. Barra: 1, 2 e 6 = 100µm, 3 = 200µm, 4 = 10µm, 5 = 5µm.

3 4 5

1 2

Mx

elementos trAqueAis cAulinAres:

Através de secções transversais e longitudinais 

do caule não é possível identificar o tipo de elemento 

traqueal do metaxilema presente nos feixes vasculares 

já que estes possuem diâmetro semelhante e não foi ob-

tida nenhuma secção onde fosse possível a identificação 

de uma placa de perfuração (figuras 7 e 8). Em secção 

longitudinal é possível observar os elementos de proto 

e metaxilema (figura 9), mas não é possível identificar o 

tipo de elemento traqueal. Sendo assim, apenas com a 

dissociação do material foi possível definir os elementos 

traqueais caulinares do metaxilema de Velloziaceae. 

A análise dos elementos traqueais caulinares 

mostrou uma grande variação de tipos, tamanho e for-

ma entre os gêneros e espécies de Velloziaceae, que 

podem ser visualizadas nas figuras 10 a 21. 

6
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Figuras 7 a 9: Secções do caule de Burlemarxia spiralis. 7: Secção transversal evidenciando a disposição dos feixes 
vasculares. 8: Detalhe do feixe vascular em seção transversal onde não se observa diferença significativa no diâme-
tro dos elementos traqueais do metaxilema (seta). 9: Secção longitudinal onde é possível observar os elementos 
traqueais de protoxilema (Px) e de metaxilema (Mx) de um feixe vascular. Barra de escala=100µm.
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PxMx

Todas as espécies analisadas, à exceção de 

Acanthochlamys bracteata, possuem traqueídes no cau-

le. Apenas duas Velloziaceae (Barbaceniopsis castillonii 

- figura 18 e Talbotia elegans - figura 16) apresentam 

somente traqueídes no caule sendo que as demais 

possuem tanto traqueídes quanto elementos de vaso 

no caule. As traqueídes, em todas as espécies, são tor-

tuosas e às vezes, bifurcadas (figuras 10 - 21). A tor-

tuosidade dos elementos traqueais caulinares faz com 

seja muito difícil acompanhar um feixe vascular em sec-

ções longitudinais e que se observe elementos de vaso 

compondo um vaso (figura 9). Embora a freqüência de 

traqueídes em relação aos elementos de vaso não te-

nha sido quantificada, a predominância de traqueídes é 

marcante, sendo muito rara a observação de mais de 

10 elementos de vaso por lâmina.  

Os elementos de vaso das espécies analisadas 

apresentam placa de perfuração escalariforme com 

muitas barras (mais de cinco - figuras 10 e 12) ou 

simples (figuras 11, 13, 14, 15, 19, 21), como ocorre na 

maioria das Velloziaceae analisadas. Algumas espécies 

apresentam elementos de vaso com placa de perfu-

ração escalariforme com poucas barras (menos de 

cinco) e com placa de perfuração simples (Nanuza pli-

cata, figura 17 e Pleurostima plantaginea, figura 20). Em 

Nanuza plicata é possível observar ainda a presença de 

ambos os tipos de placas em um único elemento de 

vaso. Placas de perfuração podem estar presentes em 

apenas uma das extremidades do elemento de vaso 

(figuras 17 e 19). Características como tipo de ele-

mento traqueal, comprimento e diâmetro variam em 

um mesmo indivíduo, em uma mesma espécie e entre 

as espécies analisadas. A maior variação é observada 

em Vellozia hemisphaerica (figura 21).

Sob microscopia eletrônica é possível observar 

o espessamento da parede dos elementos traqueais 

de Velloziaceae com maior acuidade. Nas traqueídes, 

o espessamento pode ser reticulado (Barbacenia ignea 

– figura 22, Talbotia elegans - figura 23), sendo comum 

observar espessamento escalariforme e reticulado em 

um mesmo elemento traqueal (Talbotia elegans – figura 

24), ou pode apresentar pontoações areoladas (Burle-

MxMx Mx
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Figuras 10 a 15: Macerado caulinar: esquemas dos elementos 
traqueais evidenciando suas variações 10: Xerophyta pinifolia: apre-
senta pouca variação quanto ao comprimento das traqueídes e 
dos elementos de vaso, que possuem placa de perfuração escala-
riforme. 11: Aylthonia umbrosa: traqueídes diferem quanto ao for-
mato e os elementos de vaso são curtos com placa de perfuração 
simples. 12: Pleurostima longiscapa: traqueídes e elementos de vaso 
com placa de perfuração escalariforme são semelhantes quanto ao 
comprimento e forma. 13: Barbacenia ignea: traqueídes são tor-
tuosas com diferentes formatos e os elementos de vaso possuem 
placa de perfuração simples. 14: Acanthochlamys bracteata: apresen-
ta apenas elementos de vaso com placa de perfuração simples. 15: 
Burlemarxia spiralis: apresenta traqueídes tortuosas e elementos de 
vaso curtos, com placa de perfuração simples. Barra = 200µm.
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Xerophyta pinifolia

Aylthonia umbrosa

Pleurostima longiscapa

Barbacenia ignea

Acanthochlamys bracteata
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Figuras 16 e 17: Macerado caulinar: esquemas dos elementos traqueais evidenciando suas variações 16: 
Talbotia elegans: apresenta apenas traqueídes no caule que variam quanto ao comprimento. 17: Nanuza plicata: 
apresenta desde traqueídes muito longas a curtas, com formatos diversos, assim como os elementos de vaso, que 
possuem placa de perfuração simples e, eventualmente, com poucas barras. Barra=200µm.
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Nanuza plicata

Talbotia elegans
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Figuras 18 a 20: Macerado caulinar: esquemas dos elementos traqueais evidenciando suas variações 18: Barba-
ceniopsis castillonii: apresenta apenas traqueídes que variam quanto ao comprimento. 19: Vellozia alata: traqueídes 
e elementos de vaso, com placa de perfuração simples, possuem variação quanto ao comprimento. 20: Pleurostima 
plantaginea: traqueídes diferem quanto ao comprimento e forma e elementos de vaso são curtos com placa de 
perfuração escalariforme com poucas barras e simples. Barra=200µm.
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21

21: Macerado caulinar: esquemas dos elementos traqueais evidenciando suas variações. Vellozia hemisphaerica:: 
possui desde traqueídes muito longas até elementos de vaso muito curtos, com placa de perfuração simples.. 
Barra=200µm.

marxia spiralis – figura 24 e Vellozia hemisphaerica – fi-

gura 26). Também é possível observar a forma angular 

das paredes das traqueídes (figura 26).

Nos elementos de vaso, se observam  placas 

de perfuração escalariforme com muitas barras (figu-

ra 27 e 28) e com espessamento da parede lateral re-

ticulado (Xerophyta dasylirioides - figura 28) e ponto-

ado (Pleurostima longiscapa - figura 27). Já em Vellozia 

hemisphaerica (figura 29) e Burlemarxia spiralis (figura 

30) se observam elementos de vaso com pontoações 

areoladas e placa de perfuração simples, que podem 

ocorrer nas extremidades do elemento (figura 30) e, 

também, nas paredes laterais (figura 29). 

Apesar das raízes, que crescem junto ao caule 

das Velloziaceae, terem sido minuciosamente destaca-

das antes da dissociação da porção caulinar, é possível 
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Figuras 22 a 30: Elementos traqueais de Velloziaceae sob microscopia eletrônica de varredura. 22 a 26: 
Traqueídes. 22: Barbacenia ignea com espessamento de parede reticulado. 23 e 24: Talbotia elegans com espes-
samento de parede reticulado (23) e reticulado e escalariforme (seta, figura 24). 25: Traqueíde de Burlemarxia 
spiralis com pontoações areoladas onde se observam restos de parede primária de forma reticulada (setas). 26: 
Detalhe do feixe de Vellozia hemisphaerica evidenciando traqueídes com paredes angulares e pontoações (setas) 
27: Elemento de vaso de Pleurostima longiscapa com placa de perfuração escalariforme com muitas barras e 
parede lateral pontoada (setas). 28: Elemento de vaso com placa de perfuração escalariforme em Xerophyta dasyli-
rioides 29: Elemento de vaso diminuto de Vellozia hemisphaerica evidenciando placas de perfuração simples 30: 
Elemento de vaso com placa de perfuração simples em Burlemarxia spiralis. Barra: 26, 27 e 28 = 20µm, 29 = 10µm, 
22, 23, 24 e 30 = 5µm, 25 = 2µm.
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Figuras 31 a 33: Secção transversal de Barbaceniopsis castillonii evidenciando a saída de raízes adventícias. 31 e 
32: Formação de raízes no caule (setas). Antes das raízes deixarem o caule, os elementos de vasos do metaxilema 
(Mx) já se encontram diferenciados. 33: Raiz já formada deixando o caule. Barra = 200µm.

31 32 33

Mx

encontrar elementos de vaso radiculares na dissocia-

ção das porções caulinares. Com a análise das secções 

transversais caulinares se observa que as raízes são 

formadas no caule (figuras 31 e 32) e, antes de deixa-

rem o caule, possuem elementos de vaso já diferen-

ciados (figura 32). Na figura 33 se observa uma raiz 

já formada junto ao caule, apresentando os tecidos 

diferenciados. Apesar disso, com a análise do material 

radicular dissociado observou-se que os elementos 

de vaso radiculares não possuem pontoações ao lon-

go de toda a parede, característica esta que permite 

separar os elementos de vaso pertencentes à raiz dos 

caulinares presentes em uma mesma maceração. 

Quando ao grupo externo, todas as espécies 

analisadas apresentam apenas traqueídes no caule.

elementos trAqueAis foliAres:

As macerações das porções foliares eviden-

ciam a presença de elementos de vaso com placa de 

perfuração escalariforme com muitas barras (figuras 

36 e 37) em todas as espécies da família, à exceção de 

Talbotia elegans. Na figura 36 está representada a varia-

ção de tipos e formas dos elementos traqueais foliares 

nas espécies estudadas. É comum observar traqueídes 

longas e finas com espessamento anelar e helicoidal, 

que compõem o protoxilema, e elementos traqueais 

do metaxilema, que possuem maior diâmetro, indica-

dos nas figuras 34 e 35. Em algumas espécies também 

são observadas traqueídes de maior diâmetro com 

espessamento reticulado, pertencentes ao metaxile-

ma. Assim como as traqueídes pertencentes ao me-

taxilema de algumas espécies, os elementos de vaso 

também possuem espesamento reticulado (figura 38).

A grande diversidade de tipos e formas dos ele-

mentos traqueais caulinares de Velloziaceae torna difícil o 

estabelecimento de caracteres para utilização em análise 

cladística. Caracteres muito utilizados em descrições de 

espécies arbóreas como diâmetro e comprimento dos 

elementos traqueais e tamanho e arranjo das pontoações 

intervasculares não podem ser utilizados para Velloziaceae 

uma vez que variam muito em uma mesma espécie e em 

um mesmo indivíduo.  Além disso, os elementos traqueais 
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Figuras 34 a 37: Elementos traqueais foliares de Velloziaceae. 34 e 35: Secção transversal foliar de Vellozia 
hemisphaerica evidenciando a disposição dos tecidos vasculares e os elementos de metaxilema da maior diâmetro 
(setas). 36: Variação dos elementos traqueais observada na folha. 37: Placa de perfuração escalariforme com 
muitas barras em Vellozia hemisphaerica. 38: Espessamento escalariforme da parede de um elemento de vaso de 
Vellozia hemisphaerica. Barra: 34 e 35 = 100µm, 36 = 200µm, 37 e 38 = 10µm.
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38

34

35

radiculares e foliares são muito semelhantes nas espécies 

da família e assim, apenas o tipo de elemento traqueal e 

o tipo de placa de perfuração constituem caracteres que 

podem ser incluídos em análises filogenéticas.

A seguir, é apresentada a lista de possíveis ca-

racteres informativos observados (tabela II) e os resul-

tados obtidos em cada espécie analisada apresentados 

em uma matriz (tabela III). 

1 - Elemento de vaso na raiz
 ausente (0)
 presente (1)

2 - Tipo de placa de perfuração dos elementos 
de vaso radiculares
 escalariforme (0)
 simples (1)

3 - Elemento de vaso no caule 
 ausente (0)
 presente (1)

4 - Tipo de placa de perfuração dos elementos 
de vaso caulinares
 escalariforme com muitas barras: ≥ 5 (0)
 escalariforme com poucas barras: ≤ 5 (1)
 simples (2)

5 - Elemento de vaso na folha
 presente (0)
 ausente (1)
6 - Tipo de placa de perfuração dos elementos 
de vaso foliares 
 escalariforme (0)
 simples (1)

Tabela II: Lista de caracteres observados nos elementos traqueais de Velloziaceae e sua codificação
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Tabela III: Matriz dos resultados obtidos na análise dos elementos traqueais de Velloziaceae (ver tabela II para 
a codificação dos caracteres. ? dados ausentes, - inaplicável)

Espécie 1 2 3 4 5 6

Acanthochlamys bracteata 1 1 1 2 1 0

Aylthonia umbrosa 1 1 1 2 1 0

Barbacenia ignea 1 1 1 2 1 0

Barbacenia reflexa 1 1 ? ? 1 0

Barbaceniopsis castillonii ? ? 0 - 1 0

Burlemarxia spiralis 1 1 1 2 1 0

Encholirium scrutor 1 0 0 - 0 -

Nanuza plicata 1 1 1 1/2 1 0

Pandanus racemosus 0 - 0 - 0 -

Pleurostima longiscapa 1 1 1 0 1 0

Pleurostima plantaginea 1 1 1 1/2 1 0

Pleurostima riparia 1 1 1 2 1 0

Talbotia elegans 1 1 0 - 0 -

Thoracocarpus bissectus 1 0 0 - 0 -

Vellozia abietina 1 1 1 2 1 0

Vellozia alata 1 1 1 2 1 0

Vellozia albiflora 1 1 1 2 1 0

Vellozia burlemarxii 1 1 1 2 1 0

Vellozia caudata 1 1 1 2 1 0

Vellozia hemisphaerica 1 1 1 2 1 0

Vellozia hirsuta 1 1 1 2 1 0

Vellozia jolyi 1 1 1 2 1 0

Vellozia minima 1 1 1 2 1 0

Vellozia prolifera 1 1 1 2 1 0

Vellozia punctulata 1 1 1 2 1 0

Xerophyta dasylirioides ? ? 1 0 1 0

Xerophyta eglandulosa 1 1 1 0 1 0

Xerophyta pinifolia ? ? 1 0 1 0

discussão

Todas as espécies de Velloziaceae analisadas 

apresentam elementos de vaso com placas de perfu-

ração simples na raiz concordando com o que havia 

sido observado em algumas espécies por Fahn (1954), 

Cheadle (1968) e Menezes et al. (1990). Porém, nas 

espécies do grupo externo, os elementos de vaso ra-

diculares possuem placas de perfuração escalariforme. 

Dado o monofiletismo do grupo comprovado por di-

versas análises filogenéticas (Chase et al. 1993, 1995, 

Davis et al. 2004, Mello-Silva 2005, Rudall & Bateman 

2006), a presença de placa simples nos elementos de 

vaso radiculares de Velloziaceae pode constituir uma 

sinapomorfia do grupo, além de ser mais uma evidência 

para a inclusão de Acanthochlamys bracteata na família. 
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Além disso, a presença de elementos de vaso no caule 

e na folha é, dentre as espécies analisadas, característica 

exclusiva de Velloziaceae. Se otimizadas no cladograma 

de Mello-Silva (2005), tem-se que estas características 

seriam sinapomorfias da família e que teriam ocorrido 

reversões em Barbaceniopsis castillonii e Talbotia elegans 

que posuem apenas traqueídes no caule e em Talbotia 

elegans que apresenta traqueídes na folha.

Dos caracteres analisados, a presença de ele-

mentos de vaso na raiz e o tipo de placa de perfuração 

dos elementos traqueais foliares não serão informati-

vas para análises cladísticas. Na raiz, apenas Pandanus 

racemosus não apresenta elementos de vaso na raiz, o 

que constituiria uma autapomorfia da espécie, e na fo-

lha, todas as espécies que possuem elementos de vaso, 

possuem placa de perfuração escalariforme.

A ausência ou presença de elementos de vaso 

em folhas de Velloziaceae foi observada por Menezes 

et al. (1990) e já foi utilizada em análises cladísticas, 

mostrando ser um caráter informativo para a família 

(Menezes et al. 1994, Mello-Silva 2000, 2005). Apesar 

disso, segundo Menezes et al. (1990), apenas espécies 

de Xerophyta apresentam elementos de vaso na folha, 

dado discordante das observações aqui descritas.

A diversidade de elementos traqueais caulinares 

de Velloziaceae não foi relatada na literatura para nenhu-

ma das famílias de monocotiledôneas já estudadas por 

Cheadle (1942, 1943a, 1943B, 1944, 1953a, 1953B, 1968, 

1969, 1975, Cheadle & Kosakai 1971, 1972), Carlquist & 

Schneider (1997, 1998a, 1998B, 2006) ou Schneider & 

Carlquist (1997, 2005a, 2005B).Talbotia elegans, também 

analisada por Fahn (1954), apresenta apenas traqueídes 

no caule, mas Cheadle (1968) não relatou a presença 

deste tipo de elemento traqueal nas três espécies de 

Velloziaceae por ele estudas, mostrou apenas a presen-

ça de elementos de vaso em uma espécies de Barbace-

nia e duas de Vellozia. Com exceção de Acanthochlamys 

bracteata, todas as espécies de Velloziaceae analisadas 

neste estudo apresentam traqueídes no caule, sempre 

em maior numero que os elementos de vaso. 

Menezes et al. (1990), por sua vez, observaram 

a presença de elementos de vaso apenas em espécies 

de Xerophyta, o que não concorda com os resultados 

obtidos neste estudo, uma vez que apenas duas de 

todas as Velloziaceae analisadas não apresentam ele-

mentos de vaso no caule (Barbaceniopsis castillonii e 

Talbotia elegans).

A freqüência de elementos de vaso no caule das 

Velloziaceae, é baixa sendo difícil encontrar mais do que 

dez elementos de vaso em uma mesma lâmina. Assim, 

através da análise isolada do material dissociado é difícil 

compreender qual o papel destes elementos de vaso, 

uma vez que eles não aparentam formar um vaso, mas 

sim, ligações entre traqueídes. Além disso, as secções 

longitudinais não foram elucidativas neste aspecto uma 

vez que não é possível acompanhar um único vaso ou li-

gações entre traqueídes, sendo os feixes bastante tortu-

osos. Seria necessário o uso de técnicas especiais para a 

avaliar se os elementos de vaso formam vasos em algu-

mas espécies ou se são apenas responsáveis pela ligação 

dos demais elementos traqueais. Tais técnicas seriam a 
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injeção de tinta utilizada em diversos trabalhos realiza-

dos principalmente com palmeiras por Zimmermann 

(1971, 1973, Zimmermann & Tomlinson 1967, 1972, 

1974, Zimmermann et al. 1974, 1982, Zimmermann & 

Sperry 1983) ou através da infiltração e elaboração de 

molde dos elementos com resina realizada em madeiras 

(Fujii 1993, Kitin et al. 2001).  Resta a dúvida se a diferen-

ça de freqüência de elementos de vaso entre as espécies 

é significativa e se esta diferença poderia constituir um 

caráter diagnóstico de espécies ou gêneros, que só po-

derá ser resolvida através de estudos quantitativos.

A presença de traqueídes no caule das Vello-

ziaceae pode estar relacionada ao fato de que todas 

as plantas desta família são revivescentes (Gaff 1977, 

Hallam & Gaff 1978, Tuba et al. 1993, Porembski & Bar-

thlott 2000), isto é, são capazes de voltar à vida e pro-

duzir clorofila, mesmo depois de completamente se-

cas, e que todas as espécies da família crescem sobre 

rochas em ambientes onde estão submetidas cons-

tantemente à estresse hídrico (Porembski & Barthlott 

2000). Este fenômeno é comum entre as criptógamas, 

mas é raro entre as Angiospermas (Tuba et al. 1993). 

A presença de traqueídes no caule oferece vantagens 

às plantas que sofrem estresses uma vez que são mais 

resistentes à cavitação e são preenchidas de água mais 

rapidamente do que elementos de vaso (Zimmermann 

1983, Sperry 2003, Sperry et al. 2006). 

Em 1983, Zimmermann & Sperry demonstra-

ram que os traços foliares de Rhapis excelsa (Areca-

ceae), na inserção da bainha com o caule, é composto 

apenas por elementos do protoxilema, ou seja traqueí-

des de pequeno diâmetro, e elementos de vaso do me-

taxilema muito pequenos. De acordo com os autores, 

esta configuração é responsável por uma constrição 

hidráulica entre o caule e o pecíolo que é bastante 

útil para confinar a cavitação e subseqüentes falhas de 

condutividade em regiões acima do caule, garantindo 

assim, a integridade funcional deste órgão. Assim, em 

estresses hídricos, a cavitação ficaria restrita aos vasos 

de maior diâmetro do pecíolo. Sabe-se que, após esta-

rem totalmente secas, as Velloziaceae iniciam a absor-

ção de água pela folha e, só após as folhas retomarem 

a fotossíntese, é que as raízes passam a absorver água 

(Tuba et al. 1993). Sendo assim, quando as raízes iniciam 

a absorção e condução, a folha já iniciou a absorção de 

água, mas o caule ainda permanece seco, o que pode 

causar embolia e cavitação. Assim, as traqueídes pre-

sentes no caule, podem configurar um sistema vascular 

análogo ao dos traços foliares de Rhapis excelsa, atuan-

do como uma região de constrição hídrica que, além 

de conduzir água mais rapidamente, confinaria possí-

veis bolhas de ar nas bainhas foliares. Além disso, a pla-

ca de perfuração escalariforme dos elementos de vaso 

foliares pode reter as bolhas de ar e evitar a cavitação.

Os elementos de vaso que ocorrem na folha 

das espécies de Velloziaceae analisadas são sempre lon-

gos, com placa de perfuração escalariforme com mui-

tas barras e inclinada, bastante diferentes dos da raiz. 

Sendo assim, a hipótese gradista de Cheadle (1943a, 

1943B), não é contestada em Velloziaceae. Nesta famí-

lia, da mesma maneira que nas demais descritas por 

Cheadle, os elementos de vaso radiculares são mais 

especializados que os caulinares e estes, mais especiali-
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zados do que os foliares. Apesar disso, em uma das es-

pécies que apresentou ausência de elementos de vaso 

no caule (Barbaceniopsis castillonii), são observados ele-

mentos de vaso na folha. Ayensu (1968) também cha-

mou atenção para este mesmo fato em Barbaceniopsis 

boliviensis mas Menezes et al. (1990) detectaram a pre-

sença de elementos de vaso com placa de perfuração 

escalariforme nesta espécie. Como apenas um indi-

víduo de Barbaceniopsis castillonii foi analisado, não se 

pode concluir ao certo se esta espécie é uma exceção 

à hipótese de Cheadle.

Acanthochlamys bracteata foi a única espécie 

analisada, dentre as Velloziaceae e as espécies repre-

sentantes do grupo externo, que não apresentou 

traqueídes no caule e, segundo análises cladísticas 

recentes de Pandanales (Rudall & Bateman 2006), é 

a espécie basal da ordem. Se a hipótese de Cheadle 

for confrontada com as hipóteses evolutivas de Vello-

ziaceae e Pandanales mais recentes (Mello-Silva 2005, 

Rudall & Batemann 2006), tem-se que a espécie basal 

da família e da ordem (A. bracteata) possui elementos 

de vaso em todos os órgãos vegetativos. Já Triurida-

ceae, a última família a se diversificar em Pandanales, 

possui apenas traqueídes (elemento traqueal conside-

rado primitivo pelos gradistas) em todos os órgãos 

analisados por Carlquist (1975). Além disso, Acantho-

chlamys bracteata e a maioria das demais Velloziaceae 

analisadas possuem elementos de vaso com placa de 

perfuração simples no caule, enquanto que as espécies 

de Xerophyta analisadas e Pleurostima plantaginea apre-

sentam placa de perfuração escalariforme nos elemen-

tos de vaso caulinares. Se otimizada no cladograma de 

Mello-Silva, tem-se que a condição plesiomórfica na 

família é a presença de placa de perfuração simples no 

caule. O estado apomórfico seria placa de perfuração 

escalariforme com muitas barras,condição que tam-

bém é considerada primitiva pelos gradistas. Assim, a 

tendência evolutiva observada por Cheadle em uma 

mesma espécie (elementos de vaso com característi-

cas mais derivadas da raiz à folha) não pode ser apli-

cada em diferentes espécies de uma mesma família ou 

ordem. Deste modo, a presença de um determinado 

tipo de elemento traqueal e placa de perfuração pare-

cem ser características muito mais adaptativas, do que 

uma tendência evolutiva.

Algumas características dos elementos tra-

queais dos órgãos vegetativos de Velloziaceae podem 

constituir caracteres informativos em análises cladís-

ticas e serão incorporadas à matriz morfológica exis-

tente para a família. Além disso, tais características 

mostraram ser extremamente adaptadas às condições 

do ambiente que estas plantas ocupam.

Cattai, M. B.                                             Cap. 1: eleMentos traqueais eM VelloziaCeae



37

referênciAs BiBliográficAs

aYensu, e. s. 1968. The anatomy of Barbaceniopsis, a new ge-

nus recently described in the Velloziaceae. American 

Journal of Botany 55(4): 399-405.

Baas, p., wheeler, e. a. 1996. Parallelism and reversibility in 

xylem evolution. A review. IAWA Journal 17: 351-364.

BaileY, i. w. 1944. The development of vessels in Angio-

sperms and its significance in morphological research. 

American Journal of Botany 31: 421-428.

BaileY, i. w., tupper, W. W. 1918. Size variation in tracheary 

cells. I. A comparison between the secondary xylems 

of vascular cryptogams, gymnosperms and angio-

sperms. Proceedings of the American Academy of Arts 

and Science 54: 149-204.

BuKatsCh, F. 1972. Bemerkungen zur doppelfärbung astrab-

lau-safranin. Mikrokosmos 61(8): 255.

Carlquist, s. 1975. Monocotyledons; Nymphaeales. In: Eco-

logical strategies of xylem evolution. California Uni-

versity Press, Berkley, 104-130.

Carlquist, S. 1992. Wood anatomy and stem of Chloranthus; 

summary of wood anatomy of Chloranthaceae, with 

comments on relationships, vesselleness, and the origin 

of monocotyledons. IAWA Bulletin n.s. 13(1): 3-16.

Carlquist, S. 1996. Wood anatomy of primitive angiosperms: 

new perspectives and syntheses. In: Taylor, D. W. & 

Hickey, L. J. (eds). Flowering plant origin, evolution and 

phylogeny. Chapman & Hall, New York, p. 68-90.

Carlquist, s., sChneiDer, e. l. 1997. Origins and nature of 

vessels in monocotyledons .1. Acorus. International 

Journal of Plant Sciences 158 (1): 51-56.

Carlquist, s., sChneiDer, e. l. 1998a. Origins and nature of 

vessels in Monotyledons. 3. Lowiaceae, with com-

ments on rhizome anatomy. Blumea 43219-224.

Carlquist, s., sChneiDer, e. l.1998B. Origin and nature of vessels 

in monocotyledons. 5. Araceae subfamily Colocasioideae. 

Botanical Journal of the Linnean Society 128 (1): 71-86.

Carlquist, s., sChneiDer, e. l 2006. Origins and nature of 

vessels in monocotyledons: 8. Orchidaceae. American 

Journal of Botany 93 (7): 963-971.

Chase, M. w., soltis, D. e., olMsteaD, r. g., Morgan, D., les, D. 

h., Mishler, B. D., DuVall, M. r., priCe, r. a. hills, h. g.,  

qiu, Y.-l., Kron, K. a., rettig, J. D., Manhart, J. r., sYtsMa, 

K. J., MiChaels, h. J., Kress, w. J., Karol, K. g., ClarK, w. 

D., heDrén, M., gau, B. s., Jansen, r. K., KiM, K.-J., wiMpee, 

C. f., sMith, J. f., furnier, g. r., strauss, s. h., Xiang, q.-

Y., plunKett, g. M., soltis, p. s., swensen, s. M., williaMs, 

s. e., gaDeK, p. a., quinn, C. J., eguiarte, l. e., golen-

Berg, e., learn Jr., g. h., grahaM, s. w., Barrett, s. C. 

h., DaYananDan, s., alBert, V. a. 1993. Phylogenetics of 

seed plants: an analysis of nucleotide sequences from 

the plastid gene rbcL. Annals of the Missouri Botanical 

Garden 80: 529-580. 

Chase, M. w., steVenson, D. w., wilKin, p., ruDall, p. J. 1995. 

Monocot systematics: a combined analysis. In: Mono-

cotyledons: systematic and evolution (P. J. Rudall, Cribb, 

P. J., Cutler, D. F., Humphries, C. J., ed). Royal Botanic 

Gardens, Kew, p. 685-730.

CheaDle, V. I. 1942. The occurence and type of vessels in the 

varios organs of the plant in the Monocotyledonae. 

American Journal of Botany 29: 441-450.

CheaDle, V. I. 1943a. The origin and certain trends of special-

ization of the vessel in the Monocotyledonae. Ameri-

can Journal of Botany 30: 11-17.

CheaDle, V. I. 1943B. Vessel specialization in the late metaxy-

lem of the various organs in the monocotyledonae. 

American Journal of Botany 30: 484-490.

CheaDle, V. I. 1944. Specialization of vessels within the xylem 

of each organ in the Monocotyledoneae. American 

Journal of Botany 31(2): 81-92.

CheaDle, V. I. 1953a. Independent origin of vessels in the 

Monocotyledons and Dicotyledons. Phytomorphol-

ogy 3:23-44.

Cattai, M. B.                                             Cap. 1: eleMentos traqueais eM VelloziaCeae



38

CheaDle, V. I. 1953B. The taxonomic use of specialization of 

vessels in the metaxilem of Gramineae, Cyperaceae, 

Juncaceae and Restionaceae. Journal of the Arnold Ar-

boretum 36: 141-157.

CheaDle, V. I. 1968. Vessels in Haemodorales. Phytomorphol-

ogy 18: 412-420.

CheaDle, V. I. 1969. Vessels in Amaryllidaceae and Tecophi-

laeaceae. Phytomorphology 19: 8-16.

CheaDle, V. I. 1975. Vessels in Juncales: II. Centrolepidaceae 

and Restionaceae. American Journal of Botany 62(10): 

1017-1026.

CheaDle, V. i., KosaKai, h. 1971. Vessels in Liliaceae. Phyto-

morphology 21: 320-333.

CheaDle, V. i., KosaKai, h. 1972. Vessels in Cyperaceae. Bo-

tanical Gazette 133(3): 214-223.

DaVis, J. i., steVenson, D. w., petersen, g., seBerg, o., CaMpBell, 

l. M., freuDenstein, J. V., golDMan, D. h., harDY, C. r., Mi-

Chelangeli, f. a., siMMons, M. p., speCht, C. D., Vergara-sil-

Va, f., ganDolfo, M. 2004. A phylogeny of the monocots 

inferred from rbcL and atpA sequence variation, and a 

comparison of methods for calculating jackknife and 

bootstrap values. Systematic Botany 29 (3): 467-510.

Donoghue M. J., DoYle, J. a. 1989. Phylogenetic analysis of 

angiosperms and the relationships of Hamamelidae. 

Pp. 17-45 in: Crane, P. R., Brackmore, R. eds. Evolution, 

systematics, and fossil history of the Hamamelidae. 

Vol. 1. Claredon, Oxford.

DoYle, J. a., enDress, p. K. 2000. Morphological phylogenetic 

analysis of basal angiosperms: comparison and com-

bination with molecular data. International Journal of 

Plant Sciences 161: S121-S153.

fahn, A. 1954. Metaxylem elements in some families of the 

Monocotyledonae. New Phytologist 53(3): 530-540.

franKlin, G. L. 1945. Preparations of thin sections of syn-

thetic resins and wood-resins composites, and a new 

macerating method for wood. Nature 155: 51.

frost, F. H. 1930a. Specialization in secondary xylem in di-

cotyledons. I. Origin of vessel. Botanical Gazette 89: 

67-94.

frost, F. H. 1930B. Specialization in secondary xylem in di-

cotyledons. II. Evolution of end wall of vessel segment. 

Botanical Gazette 89: 198-212.

frost, F. H. 1931. Specialization in secondary xylem in di-

cotyedons. III. Specialization of lateral wall of vessel 

segment. Botanical Gazette 90: 88-96.

fuJii, t. 1993. Application of a resin casting method to wood 

anatomy of some japanese Fagaceae species. IAWA 

Journal 14: 273-288.

gaff, D. F. 1977. Dessication tolerant vascular plants of 

southern Africa. Oecologia 31: 95-109.

gerlaCh, D. 1984. Botanische Mikrotechnik. Georg Thieme 

Verlag, Stuttgart.

hallaM, n. D., gaff, D. f. 1978. Regeneration of chloroplast 

structure in Talbotia elegans: a desiccation-tolerant 

plant. New Phytologist 81: 657-662.

Kitin, p., sano, Y, funaDa, r. 2001. Analysis of cambium and 

differentiating vessel elements in Kalopanax pictus us-

ing resin cast replicas. IAWA Journal 22: 15-28.

KuBitzKi, J. g. 1998. Velloziaceae. In: Kubitzki, J. G., Huber, 

H., Rudall, P. J., Stevens, P. S., Stützel (eds.). The Fami-

lies and Genera of Vascular Plants. III. Flowering plants 

– Monocotyledons. Lilianae (except Orchidaceae), 

459-467. Springer-Verlag, Berlin.

Mello-silVa, r. 2000. Partial cladistic analysis of Vellozia and 

characters for the phylogeny of Velloziaceae. In K. L. 

Wilson, Morrison, D. A. [eds.], Monocots Systematic 

and Evolution, 505-522. CSIRO, Melbourne.

Mello-silVa, r. 2005. Morphological analysis, phylogenies and 

classification in Velloziaceae. Botanical Journal of the 

Linnean Society 148: 157-173.

Menezes, n. l. 1971. New taxa and new combinations in Vel-

loziaceae. Ciência e Cultura 23: 421-422.

Cattai, M. B.                                             Cap. 1: eleMentos traqueais eM VelloziaCeae



39

Menezes, n. l., KaMeYaMa, C., pires, f. r. s., assis, M. C., BianChi, r. s., 

souza, V. C. 1990. O xilema de Velloziaceae e as relações 

entre os diferentes gêneros da família. XLI Congresso Na-

cional de Botânica, Universidade Federal do Ceará: 180.

Menezes, n. l., Mello-silVa, r., MaYo, s. J. 1994. A cladistic 

analysis of the Velloziaceae. Kew Bulletin 49: 71-92.

poreMBsKi, s.. Barthlott, w. 2000. Granitic and gneissic outcrops 

(inselbergs) as centers of diversity for desiccation-toler-

ant vascular plants. Plant Ecology 151 (1): 19-28.

ruDall, p. J., BateMan, r. M. 2006. Morphological phylogenetic 

analysis of Pandanales: testing contrasting hypotesis of 

flora evolution. Systematic Botany 31(2): 223-238.

sChneiDer, e. l., Carlquist, s. 1997. Origin and nature of vessels 

in monocotyledons. 2. Juncaginaceae and Scheuchzeria-

ceae. Nordic Journal of Botany 17: 397-401.

sChneiDer, e. l., Carlquist, s. 1998. Origin and nature of ves-

sels in monocotyledons. 4. Araceae subfamily Philo-

dendroideae. Journal of the Torrey Botanical Society 

125(4): 253-260.

sChneiDer, e. l., Carlquist, s. 2005a. Origin and nature of 

vessels in Monocotyledons. 6. Hanguana (Hanguana-

ceae). Pacific Science 59(3): 393-398.

sChneiDer, e. l., Carlquist, s. 2005B. Origin and nature of 

vessels in Monocotyledons. 7. Philydraceae and Hae-

modoraceae. Journal of the Torrey Botanical Society 

132(3): 377-383.

sperrY, J. S. 2003. Evolution of water transport and xylem 

structure. International Journal of Plant Sciences 

164(3) (Suppl.): S115-S127.

sperrY, J. s., haCKe, u. g., pitterMann, J. 2006. Size and func-

tion in conifer tracheids and angiosperms vessels. 

American Journal of Botany 93(10): 1490-1500.

stern, W. L. 1978. A retrospective view of comparative anato-

my, phylogeny, and plant taxonomy. IAWA Bulletin 2-3.

tuBa, z., liChtenthaler, h. K., Csintalan, z., póCs, t. 1993. 

Regreening of dessicated leaves of the poikilochlo-

rophyllous Xerophyta scabrida upon rehydratation. 

Journal of Plant Physiology 142: 103-108.

Young, D. a. 1981. Are the angiosperms primitively vessel-

less. Systematic Botany 6 (4): 313-330.

ziMMerMann, M. H. 1971. Transport in the xylem. In: Zimmer-

mann, M. H. & Brown, C. L. (eds). Trees: structure and 

function. Springer-Verlag, New York, 169-219.

ziMMerMann, M. H.1973. The monocotyledons: their evolu-

tion and comparative biology. IV. Transport problems in 

arborescent monocotyledons. The Quarterly Review of 

Biology 48314-321.

ziMMerMann, M. h. 1983. Xylem structure and the ascent of 

sap. Springer-Verlag, Berlin.

ziMMerMann, M. h., toMlinson, p. B. 1967. Anatomy of the 

palm Rhapis excelsa IV. Vascular development in apex 

of vegetative aerial axis and rhizome. Journal of The 

Arnold Arboretum 48122-142.

ziMMerMann, M. h., toMlinson, p. B 1972. The vascular sys-

tem of monocotyledonous stem. Botanical Gazette 

133 (2): 141-155.

ziMMerMann, M. h., toMlinson, p. B. 1974. Vascular patterns in 

palm stems: Variations of the Rhapis principle. Journal 

of The Arnold Arboretum 55402-424.

ziMMerMann, M. h., sperrY, J. s. 1983. Anatomy of the palm 

Raphis excelsa. IX. Xylem structure of the leaf inser-

tion. Journal Of The Arnold Arboretum 64599-609.

ziMMerMann, M. h. & toMlinson, p. B., leClaire, J. 1974. Vas-

cular construction and development in the stems of 

certain Pandanaceae. Botanical Journal of the Linnean 

Society 6821-41.

ziMMerMann, M. h., MCCue, K. f., sperrY, J. s. 1982. Anatomy 

of the palm Rhapis excelsa, VIII. Vessel network and 

vessel-length distribution in the stem. Journal of The 

Arnold Arboretum 6383-95.

Cattai, M. B.                                             Cap. 1: eleMentos traqueais eM VelloziaCeae



40

cAPítulo 2: 
noVos cArActeres AnAtômicos PArA 

Análises filogenéticAs em VelloziAceAe

resumo

ABstrAct

Marina BlanCo Cattai, renato De Mello-silVa & VerôniCa angYalossY

Estudos anatômicos em Velloziaceae sempre foram importantes na delimitação de novas espécies, na classificação 
e em análises cladísticas da família. Caracteres caulinares e radiculares, contudo, não são incluídos em análises 
filogenéticas. Através do estudo de seções transversais e longitudinais de vinte e cinco espécies de Velloziaceae 
e três representantes do grupo externo, foram adicionados doze caracteres anatômicos à matriz morfológica já 
existente para a família, quatro referentes à análise do xilema e oito referentes ao córtex radicular e caulinar, sec-
ção transversal do caule, presença de feixe fibroso no caule e feixes vasculares caulinares. A análise obtida revelou 
que, dos doze caracteres analisados, seis constituem sinapomorfias de Velloziaceae incluindo Acanthochlamys brac-
teata: fibras no córtex radicular formando uma faixa contínua, fibras associadas aos feixes vasculares caulinares 
junto ao xilema, córtex caulinar dividido em três porções distintas, placa de perfuração simples nos elementos 
de vaso radiculares, presença de elementos de vaso no caule e presença de elementos de vaso na folha, sendo, 
as duas últimas, homoplásticas. Além disso, o caráter células com parede secundária na porção interna do córtex 
caulinar é sinapomorfia de (Nanuza Vellozia) e a presença de feixe fibroso central ao longo de todo o desenvolvi-
mento caulinar é sinapomorfia de Vellozia s.s. A hipótese filogenética obtida sustenta a inclusão de A. bracteata em 
Velloziaceae, a delimitação de Barbacenia e Vellozia proposta por Mello-Silva, e a delimitação de Smith & Ayensu 
para as subfamílias de Velloziaceae s.s.

PAlAVrAs-chAVe:  Velloziaceae, anatomia radicular e caulinar, Acanthochlamys bracteata, filogenia.

Key words:  Velloziaceae, root and stem anatomy, Acanthochlamys bracteata, phylogeny.

Anatomical studies have always been important to the delimitation of new species, classification and cladistic 
analyses of Velloziaceae. However, root and stem features are not well known and have not been included in 
phylogenetic analyses. Transverse and longitudinal sections of 25 Velloziaceae and three outgroup species were 
used to add 12 characters to the existing morphological matrix of Velloziaceae: four regarding the xylem and eight 
regarding the root and stem anatomy (root and stem cortex, stem transverse section, presence of a fibrous bundle 
in the stem and stem vascular bundles). The analysis showed that six of the 12 characters are synapomorphies 
for Velloziaceae including Acanthochlamys bracteata: belt of continuous fibers in the root cortex, fibers in the 
stem vascular bundles within the xylem, stem cortex divided into three regions, simple perforation plates in root 
vessel elements and presence of vessel elements in the stem and leaves; the last two are homoplastic. Moreover, 
secondary cell walls in the inner portion of the stem are a synapomorphy for the Nanuza-Vellozia clade while the 
presence of a central fibrous bundle in the stem is a synapomorphy of Vellozia s.s. The phylogenetic hypothesis 
presented here supports the inclusion of A. bracteata in Velloziaceae, Mello-Silva’s delimitation of Barbacenia and 
Vellozia and the subfamily delimitation of Smith & Ayensu.
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A moderna taxonomia de Velloziaceae iniciou-

se com Smith & Ayensu (Smith 1962, Smith & Ayensu 

1974, 1976,) e Menezes (1971a) que descreveram e 

redelimitaram gêneros na família. A grande diferença 

entre os dois sistemas de classificação está nos carac-

teres priorizados por cada autor (Mello-Silva 1991a). 

Enquanto Smith & Ayensu priorizam a morfologia do 

estigma e filete e a posição dos apêndices florais em 

relação aos filetes, Menezes dá maior importância à 

presença ou ausência de corona e à constituição das 

bainhas dos feixes, para a delimitação das duas subfa-

mílias propostas para Velloziaceae. 

Ao todo, foram descritos nove gêneros para 

Velloziaceae, mas cada sistema de classificação acei-

ta apenas seis. Menezes (1971a) foi a primeira a se-

parar Velloziaceae em duas subfamílias: Vellozioideae 

composta por Vellozia e Xerophyta e Barbacenioide-

ae, composta por Aylthonia, Barbacenia, Burlemarxia e 

Pleurostima. Smith & Ayensu (1974, 1976), aceitam as 

subfamílias propostas por Menezes (1971a) mas as 

delimitam de maneira distinta estanto Vellozioideae 

composta por Nanuza e Vellozia e Barbacenioideae  

por Barbacenia, Barbaceniopsis, Talbotia e Xerophyta.

Em análises cladísticas de Velloziaceae (Me-

nezes et al. 1994, Mello-Silva 2000, 2005, Behnke et 

al. 2000, Salatino et al. 2001) apenas Barbacenioide-

ae sensu Menezes emerge monofilética.  Já análises 

filogenéticas realizadas para as angiospermas e para 

as monocotiledôneas (Chase et al. 1993, 1995, 2006) 

introdução

apontam que Acanthochlamys, um gênero monotipico 

chinês, é o grupo irmão de Velloziaceae e o inclui na 

família (Chase et al. 1993, 1995). 

Na última proposta de classificação para Vello-

ziaceae, Mello-Silva (2005) aceita cinco gêneros para a 

família, baseado no monofiletismo dos grupos (Acan-

thochlamys, Barbacenia, Vellozia, Talbotia e Xerophyta) e 

não propõe uma nova delimitaçao para as subfamílias 

uma vez que a filogenia ainda não é bem resolvida e 

sustentada. 

Estudos anatômicos em Velloziaceae iniciaram-

se com Warming (1893) que descreveu a anatomia fo-

liar de diversas espécies. Posteriormente, Holm (1895) 

faz uma breve descrição anatômica de Vellozia e Barba-

cenia, mas os estudos anatômicos na família só se in-

tensificaram a partir dos trabalhos de Ayensu que, em 

1968 descreveu o gênero Barbaceniopsis e a anatomia 

de seus órgãos vegetativos. Posteriormente, o autor re-

alizou estudos com anatomia foliar de diversas espécies 

de Velloziaceae, sendo os primeiros (Ayensu 1969a e 

1969B) referentes à espécies africanas e, o mais extenso 

(Ayensu 1974), dedicado às espécies americanas.

Menezes (1971B, 1975), por sua vez, estudou a 

morfogênese caulinar no intuito de avaliar a saída dos 

traços foliares constatando que nestes, assim como 

nos feixes foliares, ocorre a presença de traqueídes de 

transfusão, tanto nas espécies de Vellozioideae quanto 

nas de Barbacenioideae. Menezes (1973) verificou ain-
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da, que os apêndices petalóides presentes nas espécies 

de Barbacenioideae possuem origem relacionada ao 

perigônio, constituindo uma corona. A anatomia floral 

também foi avaliada pela autora em outros estudos 

visando analisar a megasporogênese, megagametogê-

nese e embriogênese, a corona e evolução da ante-

ra na família (Menezes 1976, 1980a, 1988, Menezes & 

Semir, 1990, Menezes & Castro 2000). A anatomia do 

pedicelo foi utilizada por Mello-Silva (2000) em aná-

lise cladística do gênero Vellozia e, a forma da secção 

transversal do pedicelo, o número de feixes vasculares 

e a presença de células esclerificadas constituem ca-

racteres informativos no gênero.

A importância dos caracteres anatômicos em 

Velloziaceae fica evidenciada na delimitação das subfa-

mílias proposta por Menezes (1971a, 1980B, 1988) e 

Smith & Ayensu (1974, 1976). Além disso, a análise da 

anatomia foliar é extensamente utilizada na delimitação 

taxonômica em nível genérico e específico (Menezes & 

Semir 1991, Mello-Silva 1991B, Mello-Silva & Menezes 

1999, McPherson et al. 1997, Alves 2002), e abordagens 

filogenéticas (Menezes et al., 1994, Mello-Silva 2000, 

2005). Tipo e distribuição do complexo estomático, 

Cattai, M. B                                          Cap. 2: noVos CaraCteres anatôMiCos para análises ClaDístiCas eM VelloziaCeae

presença de células especializadas (maiores que as 

células vizinhas) na face adaxial da folha, organização 

do parênquima aqüífero, presença de vasos na folha e 

reentrâncias na lâmina foliar são alguns dos caracteres 

apontados por Mello-Silva (2000, 2005) como informa-

tivos em análises cladísticas da família.

Apesar dos estudos em anatomia foliar e flo-

ral, existem poucas informações sobre a anatomia dos 

demais órgãos de Velloziaceae. Ayensu (1968) descreve 

a anatomia da raiz e caule de Barbaceniopsis e Porem-

bski & Barthlott (1995) que demonstram a ocorrência 

de velame nos gêneros Vellozia e Xerophyta. Menezes 

(1971B, 1975)  utiliza a anatomia caulinar para provar a 

presença das traqueídes de transfusão. 

Devido a relevância dos caracteres anatômi-

cos foliares em análises cladísitcas e na compreensão 

da história evolutiva da família, o objetivo deste traba-

lho é analisar a anatomia da raiz e do caule de espé-

cies de Velloziaceae em busca de caracteres ainda não 

empregados em análises filogenéticas. Busca-se, ainda, 

verificar possíveis hipóteses de homologia primária 

destes caracteres na família.

mAteriAl e métodos

Foram analisados de um a três indivíduos de 

25 espécies de Velloziaceae e 3 representantes do 

grupo externo (Tabela I). Todas as espécies analisa-

das estão presentes na análise cladística apresentada 

por Mello-Silva (2005). Desta forma, tem-se uma ma-

triz morfológica de base onde novos caracteres po-

dem ser testados. Além disso, as espécies analisadas 

abrangem todos os gêneros já descritos para a família. 

Secções transversais do caule e raiz foram utilizadas 

para o levantamento de caracteres. Em alguns dos ca-

racteres analisados através das secções transversais 

e longitudinais dúvidas surgiram, em relação à homo-



43

Cattai, M. B                                          Cap. 2: noVos CaraCteres anatôMiCos para análises ClaDístiCas eM VelloziaCeae

esPécie fAmíliA Voucher esP.
Acanthochlamys bracteata* P.C. Kao Velloziaceae Kao s.n. 1

Aylthonia umbrosa (L. B. Sm. & Ayensu) Velloziaceae Harley CFCR 6477
Mello-Silva CFCR6477 2

Barbacenia ignea Mart. Velloziaceae Mello-Silva 2554 1
Barbacenia reflexa L. B. Sm. & Ayensu Velloziaceae Mello-Silva CFCR10793 1
Barbaceniopsis castillonii* (Hauman) Ibisch Velloziaceae Mello-Silva 1857 1
Burlemarxia spiralis (L.B.Sm. & Ayensu) N.L.Menezes & J.Semir Velloziaceae Mello-Silva 2548 3

Nanuza plicata (Mart.) L. B Sm. & Ayensu Velloziaceae Cattai 01
Cattai 02 3

Pleurostima longiscapa (Goethart & Henrard) N. L. Menezes Velloziaceae Mello-Silva 1776
Mello-Silva 2553 2

Pleurostima plantaginea (L. B. Sm.) Velloziaceae Salatino CFCR 11901 1
Pleurostima riparia N. L. Menezes & Mello-Silva Velloziaceae Menezes 1167 3
Talbotia elegans Balf. Velloziaceae xx-0-BONN-764 1

Vellozia abietina Mart. Velloziaceae Mello-Silva 1777
Mello-Silva 2673 3

Vellozia alata L. B. Sm. Velloziaceae Mello-Silva 2368 2

Vellozia albiflora Pohl Velloziaceae Menezes 528
Mello-Silva 2132 2

Vellozia burlemarxii L. B. Sm. & Ayensu&  Ayensu Velloziaceae Mello-Silva 2148 1
Vellozia caudata Mello-Silva Velloziaceae Mello-Silva 2132 1

Vellozia hemisphaerica Seub. Velloziaceae
Mello-Silva 2576
Mello-Silva 2800
Mello-Silva 2828

3

Vellozia hirsuta Goethart & Henrard Velloziaceae Mello-Silva 2576
Mello-Silva 2698 2

Vellozia jolyi L. B. Sm. Velloziaceae Mello-Silva 2145
Mello-Silva 2146 2

Vellozia minima Pohl Velloziaceae Mello-Silva 2666 3
Vellozia prolifera Mello-Silva Velloziaceae Mello-Silva 2560 3
Vellozia punctulata Seub. Velloziaceae Mello-Silva 2587 1
Xerophyta dasylirioides* Baker Velloziaceae Puy 176 1
Xerophyta eglandulosa* Baker Velloziaceae Puy 169 1
Xerophyta pinifolia* Lam. Velloziaceae Puy 167 1
Encholirium scrutor (L. B. Sm.) Rauh Bromeliaceae Forzza 1488 2
Pandanus racemosus Kurz Pandanaceae Pirani 4755 3
Thoracocarpus bissectus (Vell.) Harling Cyclanthaceae Fiaschi & Lobão 533 3

logia primária e para que estas dúvidas pudessem ser 

sanadas, realizou-se o estudo da morfogênese caulinar 

em 11 espécies.  

Devido às condições ecológicas em que as 

plantas se desenvolvem, optou-se por fixar e armaze-

nar o material coletado em uma solução aquosa, para 

que fosse gradativamente reidratado e os tecidos se 

mantivessem intactos. Como não havia disponível na 

literatura um fixador aquoso, testou-se uma solução 

de água destilada e glicerina (1:1v/v) e formaldeído 10%, 

obtendo-se resultados satisfatórios. O levantamento de 

caracteres foi realizado a partir de secções transversais 

de caules e raízes adultas. As raízes adventícias de todas 

as espécies de Velloziaceae crescem entre o caule e as 

bainhas foliares (figura 1) e, assim, ao serem realizadas 

as secções transversais caulinares, são realizadas tam-

bém, secções transversais das raízes (figura 2).

Tabela I: Lista das espécies analisadas, respectivos vouchers e número de espécimes analisados. As espécies em 
negrito são as utilizadas para o estudo da morfogênese caulinar e as com asterisco são as que foram obtidas a 
partir de material herborizado
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Por ser um material que apresenta muito pa-

rênquima e fibras, as porções caulinares e radiculares 

pós-fixadas foram infiltradas e incluídas em polietileno-

glicol (PEG) 1500, segundo Gerlach (1984). Posterior-

mente, o material foi seccionado em micrótomo de 

deslize, corados com azul de astra 1% em etanol 50% e 

safranina1% em etanol 50% (Bukatsch 1972), desidrata-

dos e montados em resina sintética. O material herbo-

rizado foi previamente reidratado com água e glicerina 

(1:1 v/v) para que fosse submetido às técnicas descritas 

acima. Para os estudos do desenvolvimento caulinar, 

porções de raízes e caules adultos e seus ápices foram 

infiltrados em parafina e seccionados em série. 

Para a infiltração em parafina, porções cauli-

nares foram amolecidas em uma solução de água e 

glicerina (1:1 v/v) em banho-maria à 80oC por 6 horas. 

Posteriormente o material foi desidratado em série 

etanolica até etanol 100%. Foram testados diversos 

solventes para a infiltração: butanol, clorofórmio, to-

luol e xilol e o melhor resultado foi obtido com clo-

1 2

Bf

Bf

1: Caule de Vellozia declinans evidenciando as bainhas foliares (Bf) e as 
raízes que crescem entre as bainhas e o caule (setas). 2: Caule de Vellozia 
minima onde se observam raízes no córtex, qeu sairão do caule (setas). 

rofórmio. Após a substituição do 

etanol 100% por clorofórmio, o 

material foi fervido em clorofór-

mio por 12 horas e submetido à 

infiltração em parafina. A infiltra-

ção seguiu o seguinte protocolo:

1) Amolecimento em água e gli-

cerina (1:1 v/v) – banho-maria à 

80oC por 6 horas

2) Desidratação: trocas de 12 em 

12 horas – Etanol 10%, 20%, 30%, 

40%, 50%, 60%, 70%, 80%, 90%, 100%

3) Clorofórmio 1:3 Etanol 100% - 48 horas

4) Clorofórmio 1:1 Etanol 100% - 48 horas

5) Clorofórmio 3:1 Etanol 100% - 48 horas

6) Clorofórmio P.A. – 48 Horas

7) Fervura do material em clorofórmio por 12 horas

8) Clorofórmio 3:1 Parafina – Em estufa 60oC - 48h

9) Clorofórmio 1:1 Parafina – Em estufa 60oC - 48h

10) Clorofórmio 1:3 Parafina – Em estufa 60oC - 48h

11) Parafina 100% - Em estufa 60oC - uma semana

Apos a infiltração, o material foi seccionado 

em micrótomo rotativo, corado com azul de astra 1% 

em etanol 50% e safranina1% em etanol 50% (Bukatsch 

1972) e montados em lâminas permanentes. A obser-

vação do material foi realizada sob microscopia de luz 

e os resultados documentados em fotomicroscópio.

Após a determinação dos caracteres, estes 

foram adicionados, juntamente com os caracteres re-

ferentes aos elementos traqueais observados no capí-
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tulo 1 à matriz morfológica elaborada por Mello-Silva 

et al. (in prep.), contituída de 77 caracteres. Neste ca-

pítulo, os caracteres descritos estão numerados de 1 

a 8 e, assim, os caracteres informativos para o xilema 

descritos no capítulo 1 estão numerados de 9 a 12:

9 – Tipo de placa de perfuração dos elementos de 

vaso radiculares

10 – Elemento de vaso no caule

11 – Tipo de placa de perfuração dos elementos de 

vaso caulinares

12 – Elemento de vaso na folha

 As análises cladísticas foram efetuadas utilizan-

do o algorítimo PAUP para Macintosh (Phylogenetic 

Analysis Using Parcimony, version 4.0 beta) (Swofford 

2002). O enraizamento da árvore foi em Encholirium 

scrutor (Bromeliaceae) e Pandanus racemosus/Thoraco-

carpus bissectus (Pandaneceae/Cyclanthaceae), segundo 

diretrizes de Farris (1982), Nixon & Carpenter (1993) 

e Ferrarezzi & Marques (1997). Realizou-se análise de 

parcimônia e os caracteres não foram ordenados e 

não tiveram pesos diferentes. A consistência do mono-

filetismo dos ramos no cladograma foi avaliada através 

de “bootstrap” com dez mil replicações (Felsenstein 

1985) e valores maiores do que 50% estão expressos 

nos resultados. O programa MacClade 4.0 (Maddison 

& Maddison 2000) foi utilizado para a elaboração da 

matriz e na análise da evolução dos caracteres.

A análise das secções transversais da raiz e do 

caule de espécies de Velloziaceae revelou resultados 

que podem ser utilizados em análises filogenéticas da 

família e possivelmente, da ordem Pandanales. Os ca-

racteres observados estão descritos a seguir. 

rAiz

Exceto em Acanthochlamys bracteata, que pos-

sui um protostelo muito simples, apresentando apenas 

dois a quatro pólos de protoxilema (figura 3), as raízes 

de Velloziaceae possuem de oito a 15 pólos de proto-

xilema e a medula apresenta-se lignificada (figura 4). 

As raízes das espécies de Velloziaceae estudadas são 

morfologicamente similares. No entanto, alguns dos 

resultAdos

caracteres analisados podem ser informativos em re-

lação ao grupo externo.

1 – Porção mediana do córtex radicular 

formada por uma faixa contínua de fibras: 

ausente–0; presente–1 

O córtex radicular de Velloziaceae é compos-

to por três porções distintas (figuras 3 e 4): a por-

ção interna, composta por células parenquimáticas, a 

porção mediana, formada por uma faixa contínua de 

fibras e a porção externa que se assemelha a um vela-

me. A porção externa do córtex já foi descrita como 

velame por Menezes & Giulietti (1986) e Porembski 
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& Barthlott (1995). O velame é uma epiderme multis-

seriada (Evert 2006) e foi observado principalmente 

em Orchidaceae (Dycus & Knudson 1957, Benzig et 

al. 1982). Em Velloziaceae, contudo, através do estudo 

de secções seriadas de ápices radiculares e raízes em 

diferenciação, é possível observar que esta região do 

córtex não constitui um velame, pois sua origem não 

é epidérmica. Na figura 5 é possível observar o ápice 

radicular de Vellozia burlemarxii com a epiderme com 

células mais alongadas e a camada precursora da hi-

poderme com células em divisão. Em Talbotia elegans 

(figuras 6 e 7) se observa a epiderme com pelos radi-

culares (figura 6) e a hipoderme em divisão (figura 7). 

Em Vellozia hemisphaerica fica evidenciada a epiderme, 

constituída de células justapostas e menores que as 

da hipoderme, a hipoderme multisseriada com células 

maiores e as demais e células parenquimáticas, cons-

tituindo a porção externa do córtex (figura 8). Sendo 

assim, a porção externa do córtex é formada por cé-

lulas derivadas exclusivamente do meristema funda-

mental e, portanto, não constitui um velame. 

A denominação córtex externo foi utilizada 

por Tomlinson (1969) para descrever uma região seme-

lhante no córtex radicular de Bromeliaceae. Tomlinson 

(1969) descreveu esta região como sendo constituída 

pela exoderme estratificada e demais células corticais. 

Pita & Menezes (2002), por sua vez, descreveram esta 

região como sendo um velame em espécies de Dyckia 

e Encholirium (porém não utilizaram E. scrutor). Atra-

vés das secções transversais radiculares de Encholirium 

scrutor (figuras 10 e 11) não foi possível verificar a ori-

gem epidérmica da porção externa do córtex nem cé-

lulas epidérmicas estratificadas. Adotou-se portanto, a 

definição de Tomlinson (1969) para a região externa do 

córtex radicular e, desta forma, E. scrutor possui, assim 

como as Velloziaceae, uma faixa contínua de fibras  na 

porção mediana do córtex radicular. Nas demais espé-

cies representantes do grupo externo, são observadas 

fibras dispersas no córtex radicular (figura 9).  

cAule

2 – Secção transversal do caule adulto: cir-

cular–0; triangular–1

Assim como a secção transversal do pedicelo 

(Mello-Silva 2005), a secção transversal do caule de 

Velloziaceae pode ser circular (figura 13) ou triangular 

(figura 15). Este caráter deve ser observado no caule 

adulto uma vez que, quando em formação (figuras 12 

e 14), caules que são proeminentemente triangulares 

quando adultos, não apresentam este formato eviden-

te (figura 14). A forma da secção transversal do pedi-

celo (Mello-Silva 2005) é independente da forma da 

secção transversal do caule, uma vez que plantas com 

caule triangular podem apresentar pedicelo circular e 

vice-versa.

3 – Fibras corticais caulinares: ausentes–0; 

formando cordões–1; formando uma faixa 

contínua–2

O córtex caulinar de Velloziaceae apresenta 

fibras que podem formar cordões como em Vellozia 

hemisphaerica (figuras 16 a 19), ou uma faixa contínua 
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Figuras 3 a 6: Raízes de Velloziaceae em secção transversal. 3: Raiz de Ancanthochlamys bracteata adulta, onde se observa 
o córtex externo (Ce), fibras corticais formando uma faixa contínua (Fc), o córtex interno (Ci) e três pólos de protoxilema 
(setas). 4: Raiz de Barbaceniopsis castillonii onde se observa a presença de um córtex externo (Ce), fibras corticais (Fc), córtex 
interno (Ci), medula lignificada (Fb) e oito pólos de protoxilema (setas).5: Região apical da raiz de Vellozia burlemarxii onde se 
observa, de fora para dentro, a coifa (Co), a epiderme (Ep), a hipoderme (Hi) com células em divisão (setas) e células menores, 
precursoras das fibras corticais (Fc). 6: Raiz de Talbotia elegans onde se observa a epiderme com pelos radiculares. 7: Raiz de 
Talbotia elegans evidenciando a epiderme (Ep) e as células da hipoderme (Hi) em divisão (setas). 8: Secção a 1mm do ápice 
da raiz de de Vellozia hemisphaerica onde é possível observar que o córtex externo, que posteriormente se torna lignificado, 
é composto pela epiderme (Ep), hipoderme multisseriada (Hi) e células parenquimáticas (Pa). Figuras 9 a 11: Raízes de 
espécies representantes do grupo externo. 9: Raiz de Thoracocarpus bissectus onde se observa o córtex (Cx) parenquimático 
e fibras dispersas (setas). 10 e 11: Raiz de Encholirium scrutor. 10: Secção transversal onde se observa o córtex radicular, cuja 
disposição dos tecidos é semelhante à de Velloziaceae. 11: Detalhe da porção externa do córtex (Ce) evidenciando a epi-
derme (Ep), a hipoderme (Hi), constituída de células menores e hexagonais e demais células parenquimáticas. Barra = 100µm.
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Figuras 12 a 15: Secção transversal do caule. 12 e 13: Vellozia minima evidenciando a secção circular no início 
do desenvolvimento caulinar (figura 12) e no caule já completamente diferenciado (figura 13). 14 e 15: Caule 
de Nanuza plicata onde é possível observar que o formato triangular não é tão evidente no caule em formação 
(figura 14) quanto no caule adulto (figura 15). Figuras 11 e 12, Barra = 100µm. Figuras 13 e 14, Barra = 500µm.

12 13

14 15

como em Burlemarxia spiralis (figuras 22 a 29). As fi-

bras em calotas mantêm-se durante todo o desenvol-

vimento caulinar, independentemente da saída de tra-

ços foliares (figura 18). As células entre as calotas são 

inicialmente parenquimáticas (figura 18) e se lignificam 

posteriormente, sem formar fibras, mesmo quando 

não há saída de traços foliares (figura 19). Nas espé-

cies onde as fibras corticais formam uma faixa contí-

nua (figuras 22 a 29), ela pode ser observada desde 

o início do desenvolvimento. Mesmo antes das fibras 

estarem lignificadas, podem ser observadas, no córtex, 

células de menor diâmetro que, posteriormente, for-

marão a faixa de fibras (figuras 23 e 24). O processo 

de deposição de parede secundária e lignificação das 
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Tf

Figuras 16 a 21: Fibras corticais caulinares e córtex caulinar. 16 a 19: Vellozia hemisphaerica. 16 e 17: Secção 
transversal do caule evidenciando a presença de calotas de fibras (setas) e córtex dividido em córtex externo 
(Ce), fibras corticais (Fc) e córtex interno (Ci). 18: Secção transversal do caule jovem evidenciando a saída de 
um traço foliar (Tf), a presença de parênquima (Pa) entre as calotas de fibras (Fc) e os córtex externo e interno, 
ambos constituídos de células parenquimáticas nesta fase do desenvolvimento. 19: Secção longitudinal evidenci-
ando a presença de fibras em calotas (Fc) e células esclerificadas entre as calotas (setas). 20: Caule de Pandanus 
racemosus (fig. 20) evidenciando a presença de calotas de fibra (setas) que não separam o córtex em três regiões 
distintas. 21: Caule de Encholirium scrutor que possui e córtex parenquimático (Cx). Barra = 100µm.
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fibras pode ser observado nas figuras 24 a 27. 

A saída dos traços foliares, que atravessam a 

faixa contínua de fibras, não quebra a integridade da 

faixa, que volta a se lignificar (figura 26). A faixa contínua 

de fibras e a saída do traço foliar também podem ser 

observadas em secções longitudinais (figuras 28 e 29).

No grupo externo, Thoracocarpus bisectus e 

Pandanus racemosus (figura 20) apresentam fibras em 

calotas e Encholirium scrutor não apresenta fibras no 

córtex (figura 21). 
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Figuras 22 a 29: Fibras corticais caulinares de Burlemarxia spiralis. 22: Secção transversal do caule adulto eviden-
ciando as fibras corticais (Fc) formando uma faixa contínua. 23 e 24: Caule jovem onde já é possível observar as 
células precursoras das fibras corticais (Fc) e os córtex externo e interno com células parenquimáticas. 25: Estágio 
do desenvolvimento caulinar onde as fibras corticais já começam a se diferenciar, formando paredes espessas e as 
células parenquimáticas do córtex externo que também se espessam (Ce); o córtex interno (Ci) permanece paren-
quimático. 26: Saída de um traço foliar (Tf) onde se observa que, após a saída do traço, novas fibras são formadas 
no córtex para a manutenção da faixa contínua de fibras (Fc). 27: Caule adulto onde se observa a faixa contínua 
de fibras (Fc), mesmo com a saída de muitos traços foliares (Tf), córtex externo lignificado (Ce) e córtex interno 
parenquimático (Ci). 28 e 29: Secção longitudinal do caule onde também é possível observar a faixa contínua de 
fibras corticais (Fc) e a saída de um traço foliar, cortando a faixa de fibras corticais. Barra = 100µm.
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4 – Feixes vasculares caulinares: livres–0; 

agrupados em até quatro feixes desde o 

início do desenvolvimento–1; unidos por fi-

bras após a diferenciação do feixe–2

Os feixes vasculares caulinares de Velloziaceae 

podem se apresentar livres como em Barbaceniopsis cas-

tillonii (figura 30) ou unidos por fibras como em Burlemar-

xia spiralis (figura 31) e Acanthochlamys bracteata (figura 

32). Encholirium scrutor (figura 33) possui feixes livres, mas 

Pandanus racemosus (figura 34) e Thoracocarpus bissectus 

(figura 35) apresentam feixes agrupados, que Tomlinson 

& French (1986) chamaram de feixes compostos. Nas es-

pécies de Velloziaceae onde os feixes vasculares apresen-

tam-se livres, é possível encontrar feixes muito próximos 

uns dos outros formando grupos de dois. Estes feixes 

não estão unidos no momento da formação e nem se 

unem posteriormente pela formação de fibras entre os 

feixes. Considerou-se espécies com feixes livres as que 

apresentam mais de 90% de seus feixes vasculares livres.

A união dos feixes em Velloziaceae não se dá 

da mesma maneira que nas espécies do grupo externo. 

Em Burlemarxia spiralis, por exemplo, observa-se que, 

no início do desenvolvimento caulinar, os feixes apre-

sentam-se, em sua maioria, livres (figura 36). Ao longo 

do desenvolvimento, os feixes vasculares mudam de 

posição no caule e se aproximam uns dos outros (fi-

gura 37 e 38). Posteriormente, as fibras associadas aos 

feixes vasculares se diferenciam e se lignificam (figura 

39), sem formar, porém, a união de fibras observada 

nos caules adultos. Após a completa diferenciação e 

Figuras 30 a 35: Secções transversais caulinares evidenciando os feixes vasculares. 30: Feixes livres em Bar-
baceniopsis castillonii. 31 e 32: Feixes vasculares unidos por fibras (setas) após sua diferenciação. 31: Burlemarxia 
spiralis. 32: Acanthochlamys bracteata. 33 a 35: Espécies representantes do grupo externo. 33: Caule de Encholi-
rium scrutor onde os feixes são livres (setas). 34: Caule de Pandanus racemosus onde se observam feixes agrupados 
(setas). 35: Feixes vasculares de Thoracocarpus bissectus formando grupos (setas). Barra = 100µm.

30 31 32

33 34 35

Cattai, M. B                                          Cap. 2: noVos CaraCteres anatôMiCos para análises ClaDístiCas eM VelloziaCeae



52

lignificação das fibras associadas aos feixes, há depo-

sição de parede secundária e lignificação nas células 

parenquimáticas localizadas entre os feixes vasculares 

(figura 40) unindo-os (figura 41).

Nas espécies do grupo externo, são obser-

vados desde feixes vasculares isolados até grupos de 

quatro feixes. Tanto em Pandanus racemosus, quanto em 

Figuras 36 a 41: Diferenciação dos feixes unidos por fibras em Burlemarxia spiralis. 36: Ápice caulinar onde 
os feixes estão iniciando a diferenciação. Nota-se que, nesta fase do desenvolvimento caulinar, os feixes são livres 
em sua maioria (setas). 37 e 38: Ao longo do desenvolvimento, os feixes mudam de posição aproximando-se 
uns dos outros (setas). 39: As fibras associadas aos feixes vasculares são as primeiras a se diferenciar. 40: Após 
a diferenciação dos feixes vasculares, células parenquimáticas localizadas entre os feixes, iniciam o processo de 
deposição de parede secunária e lignificação (setas). 41: Após a completa lignificação das céluas parenquimáticas 
observam-se os feixes unidos por fibras (setas). Barra = 100µm.

36 37 38

39 40 41

Thoracocarpus bissectus, os feixes que formam grupos 

estão arranjados desta maneira desde sua formação. 

Em Pandanus racemosus (figuras 42 a 46) já há, no iní-

cio do desenvolvimento caulinar, quando apenas alguns 

elementos de metaxilema estão diferenciados, feixes 

vasculares formando grupos (figura 42). As células que 

posteriormente se diferenciarão em fibras e agruparão 

os feixes possuem menor diâmetro e já são visualiza-
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Fv

Fv

Figuras 42 a 46: Diferenciação de grupos de feixes em Pandanus racemosus. 42 a 44: Início da diferenciação 
dos feixes vasculares onde podem ser observados feixes livres (Fv) e grupos de feixes (setas) já determinados 
(setas). 44 e 45: Após a diferenciação dos elementos traqueais, as fibras associadas aos feixes iniciam a sua dife-
renciação. 46: Grupo de feixes vasculares em detalhe. Barra = 100µm.

42 43

44 45 46

Fv Fv

das desde o início do desenvolvimento (figuras 43 e 

44). Os grupos de feixes se mantêm até que as fibras se 

diferenciem completamente (figuras 45 e 46) e perma-

necem assim ao longo de toda a extensão caulinar.

5 – Feixe fibroso central: ausente–0; pre-

sente apenas na porção mediana do cau-

le–1; presente ao longo de todo o caule–2

Em Velloziaceae, o centro do caule pode se 

apresentar lignificado (figura 47, Vellozia jolyi) ou não 

(figura 48, Nanuza plicata). Este agrupamento de fibras 

foi denominado por Menezes (1971) de feixe fibroso e 

não está associado a feixes vasculares. Em uma espécie 

analisada (Barbaceniopsis castillonii), foram observadas 

regiões onde o feixe fibroso está ausente (figura 52) e 

outras onde este está presente (figura 54)

Em espécies de Vellozia como, por exemplo, V. 

hemisphaerica (figuras 49 a 51), a diferenciação do fei-

xe fibroso é anterior à dos feixes vasculares e o feixe 

fibroso central está presente em todas as porções e 

fases do desenvolvimento caulinar. Mesmo antes da 

diferenciação do feixe fibroso central, são observadas 
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Figuras 47 a 55: Secções transversais caulinares evidenciando a ausência e presença de feixe fibroso central 
(Ff). 47: Presença de feixe fibroso central em Vellozia jolyi. 48: Ausência de feixe fibroso central em Nanuza plicata. 
Figuras 49 a 51: Diferenciação do feixe fibroso central em Vellozia hemisphaerica. 49 e 50: Ápice caulinar 
evidenciando o início da diferenciação dos feixes vasculares. Antes dos feixes vasculares estarem completamente 
diferenciados, inicia-se a diferenciação do feixe fibroso central (seta). 51: Caule adulto onde se observam os 
feixes vasculares e o feixe fibroso central diferenciados (seta). Esta disposição dos tecidos permanece ao longo 
de todo o desenvolvimento caulinar. Figuras 52 a 55: Diferenciação do feixe fibroso central em Barbaceniopsis 
castillonii. 52: Porção do caule onde os feixes vasculares já estão completamente diferenciados, mas ainda não se 
observa a presença do feixe fibroso central. 53: Na porção mediana do caule inicia-se a formação do feixe fibroso 
(seta). 54: Secção transversal evidenciando o feixe fibroso central completamente diferenciado (seta). 55: Após a 
completa diferenciação do feixe fibroso central, este começa a ser substituído por células parenquimáticas (seta) 
até desaparecer completamente. Figura 46 - Barra = 200µm, Figuras 47 a 54 - Barra = 100µm.
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células de menor diâmetro que posteriormente for-

marão as fibras. Já em Barbaceniopsis castillonii, o feixe 

fibroso central inexiste nas porções proximal e distal 

do caule (figura 52 ���), estando presente apenas na por-

ção mediana (figura 54). O processo se inicia quando 

os feixes vasculares já estão completamente diferen-

ciados e ainda não se observa o feixe fibroso (figura 

52). Em um dado momento, na porção mediana do 

caule, é iniciada a formação do feixe fibroso (figura 53) 

e, logo após sua completa diferenciação (figura 54), ini-

cia-se o processo inverso. O feixe fibroso pára de ser 

produzido e há diminuição no número de fibras (figu-

ra 55) até o seu completo desaparecimento, quando 

apresenta a mesma disposição de tecidos que tinha 

antes da diferenciação do feixe fibroso (figura 52).

6 – Fibras associadas aos feixes vasculares 

caulinares: ausentes–0; junto ao floema–1; 

junto ao xilema–2

Todas as Velloziaceae observadas possuem fei-

xes vasculares colaterais com fibras junto ao xilema e 

floema tangenciando as células do parênquima do ci-

lindro vascular (figuras 56 a 58). No grupo externo, os 

feixes vasculares de Encholirium scrutor (figura 59) não 

possuem fibras e os de Pandanus racemosus (figura 60) 

e Thoracocarpus bissectus (figura 61) apresentam fibras 

junto ao floema. Essa organização se mantém mesmo 

quando os feixes estão unidos (figuras 58 e 61).

7 – Córtex caulinar: parenquimático com 

ou sem calotas de fibras–0; dividido em três 

porções distintas-1

O córtex caulinar das espécies de Velloziaceae 

estudadas é composto por três regiões distintas: a por-

ção externa, faixa ou cordões de fibras constituindo a 

porção mediana e a porção interna do córtex (figuras 

16, 17, 26, 27). A porção externa é constituída por várias 

camadas de células que são parenquimáticas no início 

do desenvolvimento do caule (figuras 18, 23 e 24) e se 

lignificam ao longo da diferenciação do córtex (figura 

25); após a lignificação, se assemelham à porção exter-

na do córtex radicular. A porção mediana do caule é 

formada por fibras que, ou formam uma faixa contínua 

(figura 22), ou formam calotas (figura 16). Esta região, 

antes das fibras estarem completamente diferenciadas, 

é composta por células de menor diâmetro (figuras 24 

e 25). A porção interna do córtex das Velloziaceae está 

descrita no caráter a seguir. No grupo externo, Encho-

lirium scrutor (figura 21) apresenta córtex parenquimá-

tico e Pandanus racemosus (figura 20) e Thoracocarpus 

bissectus apresentam córtex parenquimático com ca-

lotas de fibras dispersas no parênquima, sem dividir o 

córtex em regiões distintas.

8 – Parede celular da porção interna do 

córtex caulinar: exclusivamente primária-

0; secundária-1 

Como demonstrado no caráter anterior, o 

córtex caulinar de todas as Velloziaceae, é composto 

por três regiões distintas. O córtex interno pode ser 

formado por células parenquimáticas com parede pri-
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Figuras 56 a 61: Posição das fibras associadas aos feixes vasculares caulinares. 56: Feixes unidos em Acantho-
chlamys bracteata com fibras (seta) junto ao xilema (Xl). Floema (Fl). 57: Feixe vascular de Xerophyta dasylirioides 
com fibras (seta) junto ao xilema (Xl). 58: Feixes unidos em Pleurostima riparia com fibras (setas) junto ao xilema 
(Xl). 59: Ausência de fibras no feixe de Encholirium scrutor. 60: Feixe de Pandanus racemosus com fibras (seta) 
junto ao floema (Fl). 61: Feixes de Thoracocarpus bissectus com fibras (seta) junto ao floema (Fl). Barra = 50µm.
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mária, como em Burlemarxia spiralis (figuras 24 a 27), 

ou pode ser composto por células parenquimáticas 

com parede secundária, levemente lignificadas, como 

em Vellozia hemisphaerica (figuras 16 e 17). Assim como 

ocorre na porção externa do córtex, as células, pró-

ximas ao ápice caulinar (figura 18), possuem parede 

primária e se lignificam posteriormente (figura 17). As 

espécies representantes do grupo externo possuem 

córtex parenquimático apenas com parede primária 

(figuras 20 e 21) com ou sem calotas de fibras, ao 

longo de toda a extensão do caule.

A lista de caracteres observados encontra-se na 

tabela II e os resultados obtidos expressos na tabela III. 

 A análise de parcimônia gerou uma única árvo-

re com 295 passos. O índice de consistência (IC) foi de 

0,52 e o de retenção (IR) 0,61. A árvore resultante da 

análise (figura 62) evidenciou que seis caracteres aqui 

descritos constituem sinapomorfias para Velloziaceae 

incluindo Acanthochlamys bracteata, que permaneceu 

como espécie basal na família: fibras no córtex radi-

cular formando uma faixa contínua, fibras associadas 
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1 – Porção mediana do córtex radicular forma-

da por uma faixa contínua de fibras

ausente (0) 

presente (1) 

2 – Secção transversal do caule adulto

circular (0) 

triangular (1)

3 – Fibras corticais caulinares

ausentes (0) 

formando cordões (1) 

formando uma faixa contínua (2)

4 – Feixes vasculares caulinares

livres (0) 

em grupos de até quatro feixes desde o início do 

desenvolvimento (1) 

unidos por fibras apos a diferenciação do feixe (2)

5 – Feixe fibroso central

ausente (0) 

presente apenas na porção mediana do caule (1) 

presente ao longo de todo o caule (2)

6 – Fibras associadas aos feixes vasculares cau-

linares

ausentes (0) 

junto ao floema (1) 

junto ao xilema (2)

7 – Córtex caulinar

parenquimático com ou sem calotas de fibras (0)

dividido em três porções distintas (1)

8 – Parede celular da porção interna do córtex 

caulinar

exclusivamente primária (0) 

secundária (1)

Tabela II: Caracteres analisados e sua codificação

Tabela III: Matriz com os estados dos caracteres observados nas espécies estudadas (ver tabela II para a codi-

ficação dos caracteres)

esPécie 1 2 3 4 5 6 7 8

Encholirium scrutor 1 0 0 0 0 0 0 0

Pandanus racemosus 0 0 1 1 0 1 0 0

Thoracocarpus bissectus 0 0 1 1 0 1 0 0

Acanthochlamys bracteata 1 0 2 2 0 2 1 0

Aylthonia umbrosa 1 0 1 0 0 2 1 0

Barbacenia ignea 1 0 2 0 0 2 1 0

Barbacenia reflexa 1 0 2 0 0 2 1 0

Barbaceniopsis castillonii 1 0 1 0 1 2 1 0

Burlemarxia spiralis 1 0 2 2 0 2 1 0

Nanuza plicata 1 1 1 0 0 2 1 1

Pleurostima longiscapa 1 1 2 2 0 2 1 0

Pleurostima plantaginea 1 1 2 2 0 2 1 0

Pleurostima riparia 1 0 2 2 0 2 1 0

Talbotia elegans 1 0 2 0 0 2 1 0

Vellozia abietina 1 0 2 0 2 2 1 1

Vellozia alata 1 0 1 0 2 2 1 1

Vellozia albiflora 1 0 2 0 2 2 1 1

Vellozia burlemarxii 1 1 1 0 2 2 1 1

Vellozia caudata 1 0 1 0 2 2 1 1
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esPécie 1 2 3 4 5 6 7 8

Vellozia hemisphaerica 1 1 1 0 2 2 1 1

Vellozia hirsuta 1 0 1 0 2 2 1 1

Vellozia jolyi 1 0 1 0 2 2 1 1

Vellozia mínima 1 0 2 0 2 2 1 1

Vellozia prolifera 1 0 1 0 2 2 1 1

Vellozia punctulata 1 0 1 0 2 2 1 1

Xerophyta dasylirioides 1 0 2 0 0 2 1 0

Xerophyta eglandulosa 1 0 2 2 0 2 1 0

Xerophyta pinifolia 1 1 2 2 0 2 1 0

Tabela III: Matriz com os estados dos caracteres observados nas espécies estudadas (ver tabela II para a codi-

ficação dos caracteres) - Continuação

Figura 62: Árvore mais parcimoniosa resultante da análise de parcimônia, com 295 passos. As subfamílias de 
Velloziaceae s.s., da maneira como foram circuscritas por Smith & Ayensu (1974, 1976) emergem monofiléticas e 
estão indicadas no cladograma. As sinapomorfias detectadas na análise estão plotadas no cladograma.

Cattai, M. B                                          Cap. 2: noVos CaraCteres anatôMiCos para análises ClaDístiCas eM VelloziaCeae

Encholirium scrutor
Pandanus racemosus
Thoracocarpus bissectus

Nanuza plicata
Xerophyta pinifolia
Xerophyta eglandulosa
Xerophyta dasylirioides

Barbaceniopsis castillonii
Barbacenia ignea
Barbacenia reflexa
Pleurostima riparia
Pleurostima plantaginea
Pleurostima longiscapa

Burlemarxia spiralis
Aylthonia umbrosa
Acanthochlamys bracteata

Vellozia albiflora
Vellozia hirsuta

Vellozia abietina
Vellozia prolifera

Vellozia burlemarxii
Vellozia hemisphaerica
Vellozia caudata
Vellozia jolyi
Vellozia minima

Vellozia alata
Vellozia punctulata

Talbotia elegans

8

(1)

5

(2)

1

(1)

6

(2)

7

(1)

9

(1)

10

(1)

12

(1)

12

(0)

10

(0)

5

(1)

10

(0)

V
e
l
l
o
z
i
o
i
d
e
A
e

B
A
r
B
A
c
e
n
i
o
i
d
e
A
e



59

Figura 63: Cladograma de bootstrap elaborado com 10 mil 
replicações.

mas este grupo foi colapsado na análise 

de bootstrap, mesmo tendo a presença de 

feixe fibroso central emergido como sina-

pomorfia do clado. 

O grupo Velloziaceae s.s. (Mene-

zes 1971a, 1980B, 1988, Smith & Ayensu 

1974, 1976) possui 55% de suporte e é 

formado por dois grandes grupos mo-

nofiléticos: um formado por Barbacenia 

s.l. Mello-Silva (2005), Barbaceniopsis e 

Talbotia e outro formado por Vellozia s.l. 

(Mello-Silva 2005). Estes dois grandes 

grupos correspondem à definição de Bar-

bacenioideae e Vellozioideae, respectiva-

mente, se Smith & Ayensu (1974, 1976). 

Esta configuração possui baixo suporte 

e não se mantém na análise de bootstrap 

na qual Velloziaceae s.s. é formada por uma politomia 

envolvendo Xerophyta, Talbotia, Vellozia s.l., Barbacenia 

s.l. e Barbaceniopsis. Em Barbacenia s.l., apenas Pleurosti-

ma forma um grupo monofilético, mas deixa Barbace-

nia parafilético. Xerophyta também emerge como gru-

po monofilético mas com baixo suporte (56%). 

Quatro dos caracteres anatômicos do caule 

aqui descritos são homoplásticos. A otimização da 

secção transversal do caule (figura 64) aponta que o 

caule circular é plesiomórfico e que a forma triangular 

surgiu independentemente quatro vezes na família, em 

clados distintos. O caráter fibras contínuas no córtex 

caulinar (figura 65) também surgiu diversas vezes na 
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aos feixes vasculares caulinares junto ao xilema, córtex 

caulinar dividido em três porções distintas, placa de 

perfuração simples nos elementos de vaso radiculares, 

presença de elementos de vaso no caule e presença de 

elementos de vaso na folha. As duas últimas são sina-

pomorfias homoplásticas. O suporte para Velloziaceae 

foi de 94% na análise de bootsrap (figura 63).

 Além das sinapomorfias para a família, a porção 

interna do córtex caulinar formada por células paren-

quimáticas com parede secundária é sinapomorfia do 

clado (Vellozia Nanuza), que apresentou 84% de supor-

te na análise de bootstrap. Vellozia s.s. (Smith & Ayen-

su 1976) também emergiu como grupo monofilético, 
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circular

triangular

Figura 64: Otimização do caráter secção transver-
sal do caule.

Figura 65: Otimização do caráter fibras corticais 
caulinares.

cordões

ausentes

equícoco

faixa contínua

família. Em Vellozia, por exemplo, três espécies, uma 

de cada clado dentro do gênero, apresentam fibras 

contínuas no córtex. Já no clado (((Barbacenia s.l. Bar-

baceniopsis) Talbotia) Xerophyta), as fibras em calotas 

surgiram duas vezes no grupo. Quanto à disposição 

dos feixes vasculares caulinares (figura 66), o estado 

plesiomórfico é a presença de feixes vasculares livres. 

Feixes vasculares unidos por fibras após a diferencia-

ção dos mesmos é, apesar de homoplástico, autapo-

morfia de Acanthochlamys bracteata e sinapomorfia do 

grupo formado por Burlemarxia e Pleurostima e do gru-

po formado por Xerophyta eglandulosa e X. pinifolia. 

O caráter tipo de placa de perfuração (figu-

ra  67) também é homoplástico e o estado placa de 

perfuração escalariforme com muitas barras é sina-

pomorfia de Xerophyta e autapomorfia de Pleurosti-

ma longiscapa. Já placas de perfuração escalariforme 

com poucas baras surgiram independentemente em 

Pleurostima plantaginea e Nanuza plicata mas estas 

espécies são polimórficas pois também apresentam 

placa de perfuração simples nos elementos de vaso 

caulinares. Assim, o estado plesiomórfico na família é 

placa de perfuração simples nos elementos de vaso 

caulinares.
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Figura 66: Otimização do caráter feixes vasculares 
caulinares

livres

em grupos de 4 feixes

unidos por fibras

equícoco

A presença de uma porção externa do córtex 

semelhante a um velame, tanto na raiz quanto no cau-

le pode estar relacionada ao ambiente e ao estresse 

hídrico a qual todas as Velloziaceae estão submetidas. 

Nas Orchidaceae o velame tem função de absorção e 

armazenamento de água, mas sua principal função, é 

retardar a dessecação das raízes aéreas uma vez que 

o vapor d’água deve passar pela hipoderme radicular 

e por todas as camadas do velame até evaporar por 

completo (Dycus 1957, Benzig, 1982). Em Velloziaceae, 

as raízes ocorrem junto ao caule e estes são cobertos 

pelas bainhas foliares. A água do orvalho e das chuvas 

é capturada entre as bainhas foliares e assim, pode 

ficar armazenada na porção externa dos córtex radi-

cular e caulinar. Quando a escassez de água é grande, 

tanto a faixa de fibras (que ocorre na porção mediana 

dos córtex radicular e caulinar) quanto as células lig-

nificadas da porção externa do córtex podem auxiliar 

no retardo da dessecação destes órgãos. O mesmo 

deve ocorrer em Encholirium scrutor uma vez que esta 

espécie também ocorre nos campos rupestres e está 

submetida às mesmas condições que as Velloziaceae.
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Figura 67: Otimização do caráter tipo de placa de 
perfuração dos elementos de vaso caulinares
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Como demonstrado nos resultados aqui des-

critos, o desenvolvimento do feixe fibroso central, que 

ocorre apenas na porção mediana do caule de Barba-

ceniopsis castillonii, não se dá da mema maneira que em 

Vellozia. Provavelmente a origem destas células é dife-

rente, sendo, em Barbaceniopsis castillonii, derivadas de 

células parenquimáticas que se esclerificam ao longo do 

desenvolvimento e em Vellozia, derivadas de células pre-

cursoras de fibras que são observadas no início do de-

senvolvimento caulinar. Assim, o feixe fibroso central de 

Vellozia seria formado por fibras enquanto que o de Bar-

baceniopsis castillonii, de esclereídes. A mesma situação 

deve ocorrer em relação aos feixes vasculares unidos 

em Velloziaceae e em Pandanus racemosus e Thoracocar-

pus bissectus onde são observadas células precursoras 

de fibras ligando os feixes vasculares, o que não ocorre 

nas espécies de Velloziaceae com feixes vasculares uni-

dos. Assim, as células responsáveis pela união dos feixes 

vasculares nas espécies do grupo externo podem ser 

fibras, enquanto que em Velloziaceae, seriam células pa-

renquimáticas que se esclerificaram. Apenas um estudo 

do desenvolvimento caulinar, com secções longitudinais 

dos ápices caulinares, resolveria estas questões.

A posição das fibras dos feixes vasculares do 

caule das Velloziaceae (junto ao xilema) emergiu como 

uma sinapomorfia do grupo e não havia sido descrita 

para o caule de nenhum outro grupo de monocotile-

dôneas. Essa disposição das fibras foi descrita apenas 

para alguns feixes foliares de quatro gêneros da tribo 

Sisyrinchieae de Iridaceae (Rudall 1995). 

A anatomia do caule e raiz de Velloziaceae é, 

sem dúvida, fonte importante de caracteres para aná-

lises cladísticas em Velloziaceae. Apenas duas caracte-

rísticas haviam sido apontadas como sinapomorfias de 

Velloziaceae incluindo Acanthochlamys bracteata que, em 

hipóteses filogenéticas baseadas em dados morfológi-

cos (Mello-Silva 2005), apresentava baixo suporte, não 

sendo sustentada em análises de bootstrap. A primeira, 

“núcleo tenuinucelado” foi apontada por Stevenson & 

Loconte (1995) e Mello-Silva (2005) mas foi estudada 

em poucos táxons da família e, por isso, foi excluída 

da matriz utilizada neste trabalho. A segunda, perianto 

violeta, foi apontada por Mello-Silva (2000, 2005) mas 

é homoplástica. O fato de poucos caracteres morfoló-

gicos comuns entre A. bracteatae e Velloziaceae serem 

conhecidos foi utilizado por Kao & Kubitzki (1998) 

para manter a família Acanthochlamydaceae. As seis si-

napomorfias aqui descritas, contribuíram para os 94% 

de sustentação de Velloziaceae s.l. (Mello-Silva 2005) 

obtidos na hipótese filogenética deste trabalho e para 

reforçar a inclusão de A. bracteata na família. 

Apesar da presença de elementos de vaso no 

caule e na folha terem emergido como sinapomor-

fias da família, este fato se deve, provavelmente, à es-

colha das espécies representantes do grupo externo 

uma vez que Cheadle (1942) descreveu a presença de 

elementos de vaso no caule e folha de espécies de 

Cyclanthaceae e Pandanaceae.

A árvore mais parcimoniosa obtida neste es-

tudo é a única das hipóteses filogenéticas já realiadas 

para a família (Menezes et al. 1994, Mello-Silva 2000, 

2005, Behnke et al. 2000, Salatino et al. 2001) que sus-
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tenta a delimitação das duas subfamílias (Barbacenio-

ideae e Vellozioideae) descritas para Velloziaceae s.s.  

proposta por Smith & Ayensu (1974, 1976). 

O clado (Nanuza Vellozia) que aparecia colap-

sado na análise de bootstrap de Mello-Silva (2005), 

apresentou 84% de sustentação fato que, possivel-

mente, se deve ao caráter presença de parede celular 

secundária na porção interna do córtex caulinar, única 

sinapomorfia não homoplástica do grupo.

O cladograma obtido com a adição dos ca-

racteres anatômicos da raiz e do caule não sustenta 

a delimitação de Xerophyta proposta por Mello-Silva 

(2005), uma vez que Barbaceniopsis castillonii não emer-

ge como grupo irmão das demais Xerophyta, mas, é 

grupo irmão de Barbacenia s.l. É possível que o caráter 

fibras corticais caulinares formando uma faixa contí-

nua tenha contribuído para este posicionamento uma 

vez que, é sinapomorfia de Xerophyta e, em Barbace-

niopsis, as fibras estão dispostas em calotas. Na análise 

de bootstrap, tanto Xerophyta quanto Barbaceniopsis 

fazem parte da politomia basal de Velloziaceae s.s. e, 

assim, o estudo de um maior número de espécies do 

Barbaceniopsis e a análise combinada que está sendo 

elaborada para a família (Mello-Silva et al. in prep.) 

contribuirão para uma melhor compreensão das rela-

ções entre estes dois gêneros. 

A presença de feixe fibroso central ao longo 

de todo o desenvolvimento da planta é sinapomorfia 

de Vellozia s.s. (Smith & Ayensu 1976), mas não con-

tribuiu para uma melhor sustentação do clado, que 

colapsou na análise de bootstrap. Já a presença de fei-

xe fibroso central apenas na região mediana do caule 

é autapomorfia de Barbaceniopsis, sendo necessária a 

análise do desenvolvimento caulinar das outras duas 

espécies do gênero para confirmar se este estado de 

caráter constitui uma sinapomorfia do gênero. 

Quanto aos caracteres do xilema, descritos no 

capítulo 1, a presença de placa de perfuração simples na 

raiz e de elementos de vaso no caule emergiram como 

sinapomorfias de Velloziaceae. A presença de elementos 

de vaso no caule sofreu, porem, duas reversões - em 

Barbaceniopsis castillonii e Talbotia elegans. Na folha, o es-

tado plesiomórfico é, como no caule, a presença de ele-

mentos de vaso, sendo que apenas Talbotia elegans apre-

senta ausência deste tipo de elemento traqueal na folha. 

Assim, a ausência de elementos de vaso, tanto no caule, 

quanto na folha, é um estado apomórfico em Velloziace-

ae e não primitivo, como proposto por Menezes et al. 

(1990). O estado plesiomórfico do caráter tipo de placa 

de perfuração nos elementos de vaso caulinares é placa 

de perfuração simples, sendo que a placa de perfuração 

escalariforme surgiu duas vezes na família, nas espécies 

de Xerophyta e em Pleurostima longiscapa. 

Caracteres anatômicos caulinares e radicula-

res mostraram-se importantes para a interpretação 

das relações evolutivas de Velloziaceae e podem con-

tribuir para uma melhor compreensão das relações 

entre as famílias de Pandanales que é composta por 

famílias agrupadas com base exclusivamente em ca-

racteres moleculares e de difícil posicionamento filo-

genético (Rudall & Bateman 2006).
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considerAções finAis

Cattai, M. B.                                             ConsiDerações finais

H Estabelecer, pela primeira vez, a diversidade dos elementos traqueais de 

Velloziaceae.

H Determinar caracteres do xilema que podem ser utilizados em análises cladísticas de 

Velloziaceae e aplicados à outros grupos de monocotiledôneas.

H Redelimitar o caráter presença de elementos de vaso em folhas de Velloziaceae, mal 

estabelecido em filogenias anteriores.

H Contribuir para um melhor conhecimento da anatomia radicular e caulinar de 

Velloziaceae, pouco descrita na literatura.

H Esclarecer que a porção externa do córtex radicular de Velloziaceae não constitui 

um velame.

H Identificar que as fibras associadas aos feixes vasculares caulinares localizam-se junto 

ao xilema, característica observada pela primeira vez dentre as monocotiledôneas.

H Identificar quatro novas sinapomorfias não homoplásticas que sustentam a inclusão 

de Acanthochlamys bracteata em Velloziaceae, melhorando a sustentação da família.

H Identificar uma sinapomorfia não homoplástica para o clado Vellozia sensu Mello-Silva

H Determinar novos caracteres anatômicos que serão incorporados à análise de 

evidência total de Velloziaceae que está sendo elaborada.

Diante dos resultados apresentados é possível destacar os aspectos mais relevantes deste trabalho que foi 

importante por:


