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Resumo: Em planicies de inundacao, espécies de macréfitas respondem a sazonalidade hidrica por meio
de alteracdo morfolégica. Orgédos vegetativos de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) podem
desenvolver-se em ambiente aqudtico e em solo livre de inundacao. Acreditamos que 6rgaos vegetativos
de plantas do segundo ambiente nao apresentem adaptacdes tipicas (e.g., aerénquima, reducado de
lignificacdo, desenvolvimento de raizes adventicias) de ambientes aquaticos. Mediu-se o comprimento,
largura e espessura do limbo; espessura do caule; comprimento dos entrends; e comprimento das raizes de
individuos dos dois ambientes. Analisou-se a anatomia das por¢cdes medianas dos 6rgaos e quantificou-se
os estobmatos. Orgdos vegetativos foram maiores nas plantas desenvolvidas na 4gua; densidade de estdbmatos
semelhante nas faces do limbo nos dois ambientes, entretanto maior no solo seco. Tecidos de adaptagado a
anoxia, como aerénquima, expresso em maior quantidade nas plantas d’dgua, facilitando o transporte de
gases, reduzindo fitotoxinas e suportando a planta. H4 anatomia similar nos individuos dos dois ambientes,
contudo auséncia ou redu¢do do aerénquima nos 6rgdos aéreos das plantas de solo seco, com presenca
apenas de raiz adventicia “principal” e laterais piliferas. Nas plantas d’agua observou-se quatro tipos de
raizes adventicias (pneumat6foros e raiz com acréscimo de aerénquima). Evidenciamos plasticidade
morfolégica, importante para o sucesso no estabelecimento e sobrevivéncia da espécie no Pantanal.
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MORPHOLOGICAL RESPONSES OF Ludwigia helminthorrhiza (MART.) HHHARA (ONAGRACEAE) TO
PANTANAL WATER SEASONALITY. In floodplains, species of macrophytes respond to water seasonality
through morphological alteration. Vegetative organs of Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae)
can develop in aquatic environment and in soil free of flood. We believe that vegetative organs of plants
of the second environment do not present typical adaptations (e.g. aerenchyma, lignification reduction,
adventitious root development) of aquatic environments. The limb length, width and thickness; stem
thickness; length of internodes; and roots length of individuals in the two environments were measured. The
anatomy of the medial portions of the organs was analyzed and the stomata quantified. Vegetative organs
were larger in plants developed in water; density of stomata similar to the limb faces in both environments,
but higher in the dry soil. Adapting tissues to anoxia, as aerenchyma, expressed in greater quantity in water
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plants, facilitating the gases transport, reducing phytotoxins and giving plant support. There is similar
anatomy in the individuals of both environments, however absence or reduction of aerenchyma in the aerial
organs of dry soil plants, with presence of only “principal” adventitious root and lateral piliferous. In the
water plants four types of adventitious roots (pneumatophores and root with addition of aerenchyma) were
observed. We demonstrate morphological plasticity, important for success in establishing and surviving the

species in the Pantanal.

Keywords: aquatic macrophyte; ecological anatomy; lombrigueira.

INTRODUCAO

As planicies inundéveis sdo consideradas
ecossistemas altamente heterogéneos, oferecendo
condicOes adversas para organismos sésseis, como
as plantas, as quais precisam se aclimatar, tolerar,
adaptar ou fugir de adversidades. Esses ambientes
apresentam condicoes restritivas que atuam como
filtro, selecionando espécies com caracteristicas
morfolégicas externas e internas inerentes a estas
condigoes.

Em dreas umidas, com marcada sazonalidade
hidrica, a variacdo no tempo e no espaco leva a
alteracdo no desenvolvimento dos organismos
favorecendo a sobrevivéncia destes (West-Eberhard
2003, Boschilia et al. 2006). Adaptacdes (e.g.,
presenca de aerénquima, reducgdo de lignificacgao,
desenvolvimento de raizes adventicias) as
condicbes aqudticas resultam da selecdo natural,
durante o processo de conquista do ambiente
terrestre, pelos vegetais, permitindo novas formas
de crescimento, desde arbustos emergentes
enraizados a ervas submersas ou flutuantes (Arber
1920, Sculthorpe 1985, Thomaz & Bini 2003,
Scremin-Dias et al. 2011).

A habilidade de produzir uma combinacado
fen6tipo-ambiente vantajosa, ao invés de produzir
um Unico fenétipo para todos os ambientes
consistiu em vantagem adaptativa para este grupo
de plantas (Sculthorpe 1967, Baas 1973, Baas et
al. 1983, Ridge 1987, Boschilia et al. 2006). Para
compreender melhor esse processo de variacdo
morfolégica em resposta a alteragées no ambiente,
utilizam-se estruturas microscopicas dos tecidos
vegetais (Scremin-Dias et al. 1999), uma ferramenta
importante e necessdria, conhecida como anatomia
ecologica (Cutter 1978, Montefusco 2005), pela
qual entende-se os limites da influéncia dos fatores
ambientais sobre os 6rgdos das plantas, ou seja, a
relacdo entre a estrutura da planta e o ambiente.

Macroéfitas aquaticas se caracterizam como um

bom modelo para estudos, devido a apresentarem
crescimento rdpido, reproducao clonal, ampla
distribuicao geogréfica (Barrett ef al. 1993), padrao
de crescimento indeterminado (Raven 2001),
e a responderem as perturbacdoes ambientais
(Santamarfa 2002, Santamarfa et al. 2003). A
reproducdo clonal contribui para o sucesso
reprodutivo, e permite exploracdo de locais novos
e maiores, via dispersdo dos propagulos (Cook
1979, Lovett-Doust 1981). Em 4reas umidas,
essas plantas colonizam &dreas permanente e/ou
temporariamente inundadas, pois sdo capazes
de superar as restricoes impostas pela inundacao
periddica que, muitas vezes, resulta em solo
encharcado, diferentes profundidades d’dgua e
disponibilidade de luz, levando a anoxia dos 6rgaos
(Junk et al. 1989, Junk & Piedade 1997, Rodrigues
et al. 2007), restricdes a fotossintese e actimulo
de fitotoxinas (Armstrong et al. 1991, Jackson
& Colmer 2005). Estas condicdes induziram,
como resposta ds restricoes e alteracdes naturais
do ambiente,
selecionados em algumas espécies, expresso
em adaptacdoes morfoanatomicas (Morretes &
Ferri 1959, Metcalfe & Chalk 1972, Via et al. 1995,
Scremin-Dias ef al. 2011), ou seja, na capacidade
de alterar caracteristicas funcionais morfolégicas,
anatO6micas e fisiolégicas (Niklas 2009).
Algumasfamiliasaquéticasmodificam ostecidos
primdrios para se adaptarem a vida na 4gua (e.g.,
Nymphaeaceae e Podostemaceae) (Rutishauser
1997, Seago & Fernando 2013), enquanto outras,
em adicao, também modificam tecidos produzidos
apods crescimento secunddrio e lignificacao (e.g.,
Fabaceae e Onagraceae) (Angeles 1992, Shimamura
et al. 2010). Estudos com macrofitas aquédticas
desenvolvidas em ambientes com diferentes
sazonalidades hidricas demonstraram que 6rgaos
vegetativosdeindividuosde Nymphaeagardneriana
Planch. (Nymphaeales, Nymphaeaceae) (Catian
& Scremin-Dias 2015), Ludwigia sedoides (Humb.

mecanismos evolutivamente
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& Bonpl.) Hara (Myrtales, Onagraceae) (Scremin-
Dias 1992), Ludwigia inclinata (L.LE) M. G6mez
(Myrtales, Onagraceae) (Rodrigues et al. 2007), e
espécies de Bacopasp. (Lamiales, Plantaginaceae) e
Potamogeton sp. (Alismatales, Potamogetonaceae)
expressam alteracdes adaptativas na morfologia
externa e interna (Scremin-Dias et al. 1999,
Rodrigues & Irgang 2001, Kaplan 2002), que,
muitas vezes, resultam em complicacbes na
distin¢do taxonomica, devido a notével diferenca
morfolégica estabelecida as condi¢des ambientais.
A exemplo, Potamogeton pectinatus L. (Alismatales,
Potamogetonaceae), que apresenta grande variagdo
na largura foliar devido a plasticidade em relacao a
temperatura (Spencer 1986), radiacao solar (Pilon
& Santamaria 2002), disponibilidade de nutrientes
no sedimento e turbuléncia da 4gua (Idestam-
Almqvist & Kautsky 1995, Rodrigues & Irgang 2001).

O género da lombrigueira, Ludwigia L.
(Myrtales, Onagraceae), ervas ou raramente
arbustos, apresentam habito aquético, associando-
se a solos umidos, saturados de dgua, de sazonal
a permanentemente alagados, o que permite
as espécies diferentes formas de vida (anfibia,
flutuante e emergente), além de caracteristicas
conhecidamente adaptativas a presenca de dgua
(e.g. tecido aerenquimatoso) (Carlquist 1987,
Angeles 1992, Pott & Pott 2000). Esse género
apresenta convergéncia de caracteres para se
adaptar a vida aquética, assim como vérias formas
de vida adequadas para viver estritamente na 4gua,
sendo um grupo modelo para o estudo da evolugao
de caracteres que respondem as pressoes impostas
pelos ecossistemas aqudticos dentro de macroéfitas
aquaticas (Bedoya & Madrindn 2014).

Visto que esse grupo de plantas apresenta
variacdo morfolégica, principalmente, a grande
maioria das espécies que ocorrem no Pantanal,
apresentamos aqui, aspectos adaptativos da
morfologia externa e interna dos 6rgdos vegetativos
de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales,
Onagraceae) desenvolvidos em ambiente aquatico
e em solo livre de inundagdo. O objetivo deste
trabalho foi identificar as variacdes morfolédgicas
(internas e externas) dessa espécie, com a hipétese
de que caracteres morfolégicos adaptativos a
4dgua nao serdo expressos nos individuos que se
desenvolvem em solo livre de inundacao.
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MATERIAL E METODOS

Area de coleta

O Pantanal sul apresenta ciclos de inundacao
sazonais (indice de inundacdo de 11.000 a
110.000 km?) causados principalmente pelo
transbordamento dos leitos dos rios e nao pelas
chuvas locais, sendo que os picos de inundacoes
produzidas pela descarga dos rios no sul ocorrem
quatro meses apo6s os picos de chuva nas cabeceiras
do Pantanal norte (Hamilton et al. 1996, Soriano et
al. 2001). Na fase cheia da inundacao, a d4gua cobre
mais da metade de sua area (Pott & Pott 1994),
originando intimeras unidades de paisagens,
como exemplo, as lagoas tempordrias (Pozer &
Nogueira 2004) onde muitas macrdéfitas aqudticas
desenvolvem-se a partir do banco de sementes,
além de promover o abastecimento de lagoas
permanentes. O clima é classificado como tropical
subtimido (Aw) (Peel et al. 2007), com invernos
secos e verdes chuvosos, e precipitacdo média
anual concentrando-se entre novembro e abril
(1.000 e 1.400 mm) (Soriano et al. 2001).

A coletas foram realizadas durante a fase seca,
dentro de lagoas e em solo livre de inundagado
(SLI) nas adjacéncias destas, distribuidos na
Estrada Parque (19°34’41,97” S, 57°01'10,24” W),
Corumbd, Mato Grosso do Sul, sub-regido do
Miranda-Abobral (Silva & Abdon 1998), em 4reas
de influéncia do Rio Miranda onde o terreno é
predominantemente composto de solo organico
seco. Material testemunho foi depositado no
Herbédrio CGMS da Universidade Federal de Mato
Grosso do Sul (planta da dgua - CGMS 70580; planta
do SLI - CGMS 70581).

Amostragem

Vinte individuos de L. helminthorrhiza foram
coletados para a avaliacdo morfoldgica, sendo dez
para o ambiente aquético em lagoas temporarias
e dez em SLI, com solo seco. As amostras foram
acondicionadas em sacolas e identificadas
separadamente por ambientes, para posterior
mensuracdo dos 6rgdos e processos anatdmicos
em laboratoério.

Morfologia externa

Para as mensuracdes foram selecionadas folhas
completamente expandidas, morfologicamente
maduras e dispostas nos caules, excluindo folhas



jovens; e raizes completamente desenvolvidas
e de todas os tipos observados saindo do caule,
com auxilio de paquimetro digital. Cinco variaveis
morfométricas comparativas foram utilizadas
nos o6rgaos fotossintéticos (folhas e caules) e de
absorcao de dgua e sais (raizes) de dez individuos
de cada ambiente, os quais apresentam maior
plasticidade (Rizzini 1997): comprimento total
da folha; comprimento e largura do limbo
foliar; espacamento entrend; e comprimento
das diferentes raizes (adventicias — “principal’,
aerenquimatosa, résea —, pneumatéforo e lateral —
pilifera). Baseou-se a classificagdo morfolégica dos
6rgaos vegetativos em Gongcalves & Lorenzi (2007).

Mensurou-se, com auxilio de paquimetro, a
espessura das folhas e caules de dez individuos
de cada ambiente, com cinco repeticdbes por
individuo; e quantificou-se o ntimero de estomatos
de cinco individuos de cada ambiente, sendo cinco
folhas por individuo, com dois decalques por face
foliar (margem e préximo a nervura central), pelo
método de decalque da epiderme (Macedo 1997).
O tamanho, a distribuicdo e a densidade estomatica
sdo indicadores de transpiracdo e trocas gasosas,
importantes para a fotossintese (Lake et al. 2001,
Camargo & Marenco 2011), podendo variar em
folhas da mesma espécie.

Anatomia

Cinco individuos de cada ambiente foram fixados
em Formalina Neutra Tamponada por 24 horas
(Lillie 1965), lavado em agua corrente, desidratado
em série etilica e conservados em dlcool 70% (Kraus
& Arduim 1997). Cinco por¢des medianas da raiz,
do caule e da folha completamente desenvolvidos
e maduros foram incluidas em historesina Leica,
seccionadas transversalmente em micrétomo de
rotacdo, coradas com azul de toluidina (Kraus &
Arduim 1997) e montadas em laminas histol6gicas
permanentes. A documentacao foi elaborada em
escala micrométrica com auxilio do microscopio
(Leica RM 2245) e acoplado ao sistema de captura
de imagens software Leica Suite Application 3.8.0.
A quantificacdo de estdmatos por unidade de érea,
em ambas as faces da folha, foi realizada com auxilio
de microscépio foténico acoplado a camara clara,
utilizando uma 4rea de 0,0625 mm? em objetiva de
aumento 40x.
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Andlises estatisticas

Foi calculado a média e desvio padrao para os
dados mesurados para os 6rgaos (folha, caule e
raiz) e estbmatos. Para comparar as mensuracoes
realizadas nos o6rgaos dos individuos coletados
em cada ambiente analisado, realizou-se
teste de normalidade, com posterior anadlise
correspondente. Nao foi usado pseudoréplica
(folhas mensuradas por individuo) como unidade
amostral. Entre os comprimentos totais das folhas
utilizou-se o teste Mann-Whitney, com nivel
de significancia de p = 0,05 (Zar 1999). Para os
comprimentos dos limbos, larguras dos limbos,
espessuras das folhas, e densidades estomadticas
doslimbos, entre os locais e, entre as faces do limbo
no mesmo local, utilizou-se o teste T-Student, com
nivel de significancia de p = 0,05 (Zar 1999). J&
para as espessuras dos caules, os espacamentos
entrenés, e comprimento dos diferentes tipos
de raizes (adventicias, pneumatéforos e laterais)
utilizou-se o teste Mann-Whitney, com nivel de
significancia de p = 0,05 (Zar 1999). Os testes
foram realizados no programa Past e os gréficos no
programa Sigmaplot.

RESULTADOS

Andlise comparativa morfolégica

Os individuos apresentam morfologia distinta
entre os ambientes (Tabela 1; Figuras la-b e 2),
embora ambos apresentam folhas pecioladas,
glabras, de formato suborbicular-oblongo, e
avermelhadas em direcdo a margem (Figura
1c); o caule tem coloracao rosada nas plantas
desenvolvidas na dgua (Figura la) e coloracao
verde nas plantas do SLI (Figura 1b); e somente
o individuo aquético apresenta quatro diferentes
tipos de raizes (Figuras 1d-g). Plantas de SLI
(Figura 1b) sdo menos robustas que aquelas
desenvolvidas na dgua (Tabela 1; Figuras 1cl-c2),
diferindo no tamanho total (Tabela 1; Figura 2a),
assim como na largura (Tabela 1; Figura 2c) e
espessura do limbo (Tabela 1; Figura 3a).

Em relacdo ao comprimento dos entrends
houve diferenca de tamanho (Tabela 1; Figuras
lal-bl e 2d) comparando individuos de ambos os
ambientes, com entrends mais longos nas plantas
de agua (Tabela 1; Figura lal), assim como a
espessura do caule maior (Tabela 1; Figura 3a).

O namero de estdmatos por unidade de area

Oecol. Aust. 23(4): 874-890, 2019
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foi similar, quando comparadas separadamente
as duas faces foliares — abaxial e adaxial — de
cada individuo desenvolvido em cada ambiente
(Tabela 2; Figura 3b). No entanto, quando
comparados os limbos desenvolvidos nos
ambientes distintos, houve variacdo na média
de estdbmatos por unidade de drea, com maior
densidade estomadtica nos individuos do SLI
(Tabelas 1-2; Figura 3b).

Todo o sistema radicular é adventicio e, nos
individuos que ocorrem na dgua, quatro tipos de
raizes foram categorizados como seguem: lateral
pilifera (Figura 1d), adventicia roésea (Figura
le), pneumatéforo (Figura 1f) e adventicia
aerenquimatosa (42 raiz) (Figura 1g), a qual difere
das demais, pois é envolta por amplo tecido

esponjoso, e desenvolve-se apenas na dgua. Todas
as raizes diferem em comprimento e morfologia,
sendo as raizes adventicias roseas e as laterais
piliferas longas na dgua e, esta tltima, menor nas
plantas desenvolvidas em SLI (Tabela 1; Figuras
2g-h). Apenas raizes laterais piliferas ocorrem em
ambos os ambientes, diferindo em tamanho por
serem avantajadas na dgua (Tabela 2; Figura 2f).
AsplantasdesenvolvidasemSLI, apresentaram
apenas dois
“principal” (Figura 1h), que é levemente lenhosa e
de maior didmetro e as laterais piliferas (Figuras
1h-h1), que partem das “adventicias principais”

tipos de raizes: a adventicia

(Figuras 1d e h-hl). A denominacdo genérica
de raizes piliferas adotada neste trabalho para
as raizes laterais, decorre do aspecto “pilifero”

Tabela 1. Mensuracdes dos 6rgdos vegetativos de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae), com
média e desvio padrao, desenvolvida em ambientes aqudtico e em solo livre de inundacao (SLI) em lagoas
do Pantanal. Linhas com * apresentam diferenca estatistica. Valor do teste (t = teste T-Student; u = teste

Mann-Whitney), p<0,05.

Table 1. Measurements of the vegetative organs of Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae), with
mean and standard deviation, developed in aquatic environments and in flood-free soil (SLI) in Pantanal
ponds. Lines with * show statistical difference. Test value (t = Student T test; u = Mann-Whitney test), p < 0.05.

Média/ Desvio padrao

Orgdo Valordop  Valor do teste
Aquatico SLI

Folha
Comprimento total 4,446 + 0,837 2,620 +0,837* < 0,001 u=1,000
Comprimento do limbo 2,890 + 0,432 1,891 + 0,367* < 0,001 t=5,732
Largura do limbo 2,542 + 0,399 1,464 +0,314* < 0,001 t=6,915
Espessura do limbo 0,303 + 0,037 0,168 + 0,053* < 0,001 t=28,094
Estomatos face adaxial (mm?) 27,725 + 5,253 41,300 + 4,028*
Estomatos face abaxial (mm?) 29,306 + 3,010 37,000 + 4,102*

Caule
Espessura 0,417 £ 0,101 0,184 + 0,025* < 0,001 u=0,000
Comprimento entrenos 1,436 + 0,685 0,833 £ 0,259* 0,015 u = 20,000

Raiz
Raiz adventicia résea 11,420 +5,427* --- < 0,001 u=0,000
Pneumatéforo 2,020 +0,361* === < 0,001 u=0,000
ae:li?;;l)venticia aerenquimatosa 24,074 + 2,603 - <0,001 u=0,000
Raiz lateral pilifera 11,450 + 8,167 4,680 + 1,394* 0,002 u=11,000
Raiz adventicia “principal” - 8,405 + 2,063* < 0,001 u=0,000

Oecol. Aust. 23(4): 874-890, 2019
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Tabela 2. Estomatos (faces: adaxial= ADA e abaxial= ABA) das folhas de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales,
Onagraceae) amostradas em ambiente aquético (Aqudt.) e, em solo livre de inundagdo (SLI) em lagoas do
Pantanal. Valor do teste (t = teste T-Student; u = teste Mann-Whitney), p < 0,05.

Table2. Stomata (faces: adaxial = ADA and abaxial = ABA) ofLudwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae)
leaves sampled in aquatic environment (Aqudt.) And in flood-free soil (SLI) in Pantanal ponds. Test value (t =

Student T test; u = Mann-Whitney test), p < 0.05.

Valor do p Valor do teste
Folha - - SLI x Aquat.
Aquat. SLI Aquat. SLI
Estdomatos ADA x ABA 0,27 0,07 t=-0,639 t=1,672 ---
Estomatos ABA x ABA - - - --- t=-3,592
Estomatos ADA x ADA -—- - -—- - t=-4,722

destas raizes muito finas, proporcionado pela
grande densidade de raizes laterais de segunda
ordem, que partem destas raizes laterais.

Andlise comparativa anatomica

Folha: Nos individuos de ambos os ambientes,
as folhas (Figuras 4a-h), em seccdo transversal,
sdo anfiestomdticas anomociticas (Figura 4al);
epiderme unisseriada com células arredondadas
(Figuras 4a-b); cuticula delgada mais evidente na
agua (Figura 4a), sendo, junto a parede periclinal
externa, levemente espessadas no SLI (Figura 4b);
células de mucilagem ocorrem distribuidas na
camada subepidérmica (Figuras 4a-b), estas junto
aos estdmatos estendem-se ao bordo do limbo
(Figura 4h). Folha bifacial, mesofilo heterogéneo,
uma camada adaxial de parénquima palicddico
subepidérmico; parénquima esponjoso com
espacos intercelulares amplos, estendendo-se
abaxialmente (Figuras 4a-b); e feixes colaterais
pequenos. Idioblastos com drusas, réafides e
cristais prisméticos distribuem-se no limbo,
nervura mediana e peciolo. Na nervura mediana,
subjacente a epiderme, ocorrem colénquimas
angular-lamelar adaxial (Figura 4c e 4e), com
menor extensdo (Figura 4d) no SLI, e angular
abaxial (Figuras 4d e 4f). Hidat6dios nas margens
do limbo, com epitema subepidérmico com
células parenquiméticas de tamanho reduzido
(Figuras 4g-h). No SLI, o parénquima pali¢ddico
estende-se a nervura mediana, e o feixe vascular
tem formato préximo ao circular, ligeiramente
concava adaxialmente (Figura 4d), xilema pouco
desenvolvido e floema predominantemente
abaxial, padrao observado no peciolo. Enquanto
que o peciolo aquético apresenta feixe vascular em
meia lua, com xilema pouco desenvolvido e floema
predominante, abaxial (Figura 4c), com grupos

de células nos limites do xilema do parénquima
medular, adaxial (Figura 4e).

Caule: Individuos de ambos os ambientes (Figuras
5a-b) apresentam epiderme do caule, unisseriada,
com células relativamente pequenas e achatadas.
Medula, de origem parenquimdtica, com
compostos fendlicos em maior quantidade no SLI
(Figura 5b); uma camada de colénquima angular
subepidérmica. Cértex, com compostos fendlicos,
e endoderme com evidentes estrias de Caspary;
aerénquima de amplas lacunas esquizégenas
com células de formato arredondado nas plantas
d’dgua (Figura 5a); sendo este, em SLI, constituido
de espacos intercelulares visivelmente menores
delimitado por parénquima de células achatadas,
com amido em quantidade (Figura 5b). Sistema
vascular secundario ocorre em ambos os ambientes,
do tipo sifonostelo, com maior extensao de floema
externamente, e grupos menores destas células,
internamente ao xilema, limitando a medula;
floema cortical limitado por fibras periciclicas, em
maior quantidade e com paredes mais espessadas
no SLI, assim como xilema mais desenvolvido e
mais lignificado (Figura 5b).

Raiz: No ambiente aquatico, quatro tipos de raizes
(Figura 5c-f) apresentam anatomia distinta: lateral
pilifera (Figura 5c), adventicias résea (Figura 5d)
e aerenquimatosa (42 raiz; Figura 5f) com tecido
esponjoso cortical, e pneumatéforo (Figura 5e).
A epiderme é unisseriada em todas as raizes, com
células arredondadas e cuticula delgada nas lateral
piliferaeadventiciardsea, nesta, com espessamento
parietal evidente em algumas regides; ambas
com espacos intercelulares corticais reduzidos,
entretanto a rosea apresenta tipico aerénquima
nas camadas corticais externas, seguido de 9 e
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Figura 1. Aspecto geral dos 6rgdos vegetativos de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales,
Onagraceae). Planta desenvolvida em ambiente aqudtico (a) e em solo livre de inundacao
(b); Entrené do aquatico (al, seta) e seco (bl, seta); Folha (c) do aquatico (c1) e de solo livre
de inundacao (c2); Raizes do aquadtico: lateral pilifera (d, seta), adventicia résea (e, seta),
pneumatoéforo (f, seta), e adventicia aerenquimatosa (42 raiz - g, seta); Raizes do ambiente em
solo livre de inundacao: adventicia “principal” (h, seta) e lateral pilifera (h1).

Figure 1. General appearance of the vegetative organs of Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales,
Onagraceae). Plant developed in aquatic environment (a) and in flood free soil (b); Aquatic
(al, arrow) and dry (b1, arrow) entrainment; Leaf (c) from aquatic (c1) and flood-free soil
(c2); Aquatic roots: piliferous lateral (d, arrow), pink adventitia (e, arrow), pneumatophore (f,
arrow), and aerenchymal adventitia (4th root - g, arrow); Environmental roots in flood-free soil:
“principal” adventitia (h, arrow) and piliferous lateral (h1).
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Figura 2. Tamanho total da folha (a), comprimento do limbo (b), largura do limbo (c), comprimento entrend
(d), comprimento das raizes: adventicia résea (e), lateral pilifera (f), adventicia - 42 (g), pneumatéforo (h) e
adventicia “principal” (i) de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) comparativamente (p < 0,05)
em plantas desenvolvidas em ambiente aqudtico e em solo livre de inundacao, em lagoas do Pantanal. Letras
diferentes entre os pares sao estatisticamente diferentes; SLI = solo livre de inundacao, Aquat. = aquatico.
Medidas em centimetros.

Figure 2. Total leaf size (a), lamina length (b), lamina width (c), internode length (d), root length: pinkish
adventitious (e), piliferous lateral (f), 4th adventitious (g), pneumatophore (h) and “main” adventitious (i) of
Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) comparatively (p <0.05) on plants developed in aquatic
habitat and flood-free soil in Pantanal ponds. Different letters between pairs are significant; SLI = flood-free
soil, Aquat. = aquatic. Measures in centimeters.
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Figura 3. Espessura do limbo e do caule (a) e densidade de estomatos (b) analisados (p < 0,05) nos 6rgaos
vegetativos de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) amostrados em ambiente aquético
(Aquat.) e em solo livre de inundacao (SLI), em lagoas do Pantanal. Letras diferentes entre os pares sdao

estatisticamente diferentes.

Figure 3. Limb and stem thickness (a) and stomata density (b) analyzed (p <0.05) in the vegetative organs of
Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) sampled in aquatic environment (Aquat.) and flood-free
soil. (SLI) in Pantanal ponds. Different letters between pairs are statistically different.

10 camadas de parénquima regular; enquanto a
pilifera € triarca, a r6sea é poliarca, a qual também
apresentacompostos fenélicosnos diversos tecidos;
endoderme e periciclo diferencidveis; medula
parenquimadtica ampla; entretanto ambas possuem
raizes laterais em quantidade. Ja os pneumat6foros
apresentam células da epiderme achatadas e de
paredes finas; aerénquima cortical com amplos
espacos intercelulares esquizégenos, com células
alongadas radialmente; duas a trés camadas de
parénquima regular com células pequenas e
justapostas internamente ao cortex; endoderme
limitando o cilindro vascular triarco. Enquanto que
a raiz adventicia aerenquimatosa (42 raiz) possui
epiderme de células pequenas e arredondadas e
cuticula delgada; cértex externo com abundancia
de aerénquima, conferindo aspecto esponjoso;
cortex interno com 8 a 9 camadas celulares de
parénquima regular, limitadas pela endoderme, e
com compostos fenélicos; é poliarca com cilindro
vascular oco; medula parenquimdtica, e raizes
laterais partindo do periciclo.

No SLI ocorrem apenas dois tipos de
raizes, adventicia “principal” e lateral pilifera
(Figuras 5g e 5h, respectivamente), ambas com
acentuado crescimento secunddrio; elementos
celulares de xilema e floema bem desenvolvidos;
periderme bem evidente nas raiz adventicia

Oecol. Aust. 23(4): 874-890, 2019

“principal”, mas com células retangulares,
ocupando extensao reduzida na lateral pilifera;
restos de cortex primdrio ocorrem externamente a
periderme; compostos fendlicos em quantidade no
parénquima; poliarcas, sendo que na lateral pilifera
possui proporcionalmente mais xilema secundério
que floema; nesta ainda é visivel restos de cortex
primdrio, os quais sdo eliminados em decorréncia
do crescimento secundario, e rafides no floema e

xilema secundarios.

DISCUSSAO
As alteracdes evidenciadas na morfologia
e anatomia dos Orgdos vegetativos de L.

helminthorrhiza, corroboram pesquisas cldssicas
que avaliaram o efeito da inundacao em plantas
que se desenvolvem em dreas imidas (Armstrong
1979, Blom 1999, Jackson & Armstrong 1999, Justin
& Armstrong 1987).

Andlise comparativa morfolégica

Individuos maiores, em ambiente aquatico,
foram observados em outra espécie do género, L.
sedoides (Scremin-Dias 1992), a qual apresentou
coloracdo avermelhada dos drgdos (folhas e caule)
somente em SLI, contrariando o encontrado aqui.

De qualquer forma, a presenca de antocianina é
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Figura 4. Seccoes transversais da folha de Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) provenientes
de ambiente aquatico e de solo livre de inundacao. Limbo evidenciando complexo estomadtico e idioblastos
secretores de mucilagem em plantas de ambiente aqudtico (a) e de solo livre de inundac¢do (b) em detalhe
estdbmato (al); Nervura mediana com feixe vascular em plantas de ambiente aquatico (c) e de solo livre de
inundacdo (d); Colénquima adaxial (e); Colénquima abaxial (f); Bordo do limbo em plantas de ambiente
aquatico (g) e de solo livre de inundacdo (h). cm = célula mucilagem; pp = parénquima palicadico; pe =
parénquima esponjoso; ep = epiderme; es = espaco intercelular; *(a, b) = estobmatos; CL = colénquima; FV =
feixe vascular; ept = epitema. Escala: a, al, b, ¢, d, e, f, g, h = 50 pm.

Figure 4. Cross sections of the leaf of Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) from aquatic
environment and flood-free soil. Limbo showing stomatal complex and mucilage-secreting idioblasts in plants
of aquatic environment (a) and flood-free soil (b) in detail stomata (al); Median vascular bundle rib in aquatic
(¢) and flood-free (d) soil plants; Adaxial collenchyma (e); Abaxial collenchyma (f); Limb border in aquatic (g)
and flood-free (h) soil plants. cm = mucilage cell; pp = palisade parenchyma; pe = spongy parenchyma; ep =
epidermis; es = intercellular space; * (a, b) = stomata; CL = collenchyma; FV = vascular bundle; ept = epitheme.
Scale:a,al, b, c, d, e, f, g h =50 um.
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desenvolvidas nos dois ambientes avaliados. Caule de plantas desenvolvidas em ambiente aquético
(a) em solo livre de inundacao (b); Raizes do ambiente aquético: lateral pilifera (c), adventicia résea (d),
pneumatoéforo (e), adventicia aerenquimatosa (42 raiz) (f); Raizes desenvolvidas em solo livre de inundacao:
adventicia “principal” (g) e lateral pilifera (h). aq = aerénquima; m = medula; rl = raiz lateral; ct = cértex; pr
= periderme; xil = xilema secundadrio; fl = floema secunddrio. Escala: c, e, d, f, g, h =50 um; a, b, e = 100 pm.

Figure 5. Cross sections of the stem and root of Ludwigia helminthorrhiza (Myrtales, Onagraceae) developed in
both evaluated environments. Stem of plants grown in aquatic environment (a) in flood-free soil (b); Aquatic
environment roots: piliferous lateral (c), pink adventitia (d), pneumatophore (e), aerenchymal adventitia
(4th root) (f); Roots developed in flood-free soil: “principal” adventitia (g) and lateral piliferous (h) . aq =
aerenchyma; m = medulla; rl = lateral root; ct = cortex; pr = periderm; xil = secondary xylem; fl = secondary
phloem. Scale: c, e, d, f, g h =50 um; a, b, e= 100 um.
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importante nos dois ambientes, pois protege os
tecidos contra os danos provocados pela radiagao
ultravioleta da luz solar, absorvendo a luz antes de
atingir os cloroplastos (Gould et al. 1995); e defesa
contra agentes patogénicos (Bridle & Timberlake
1997, Chalker-Scott 1999, Evert et al. 2012),
entretanto a exposicao maior ao sol e a herbivoria
no SLI, seria um fator condicionante para producao
de pigmentos. Estdbmatos com distribuicdo similar
em ambas as superficies foliares também foi
evidenciado por Keating (1982). A maior densidade
e a posicao dos estdbmatos nas folhas do SLI afetam
diretamente a condutincia estomatica (Evans
1999, Boeger & Wisniewski 2003), potencializando
a fotossintese, ja que o limbo nao estd mais em
contato com a superficie d’agua.

As raizes que ocorrem em ambos os ambientes
ndo apresentam similaridade entre si, haja vista
que aquelas desenvolvidas em plantas d’agua,
possuem importante funcdo de flutuacao e
armazenamento de gases, desnecessdrios naquelas
que se desenvolveram em SLI. Pneumaté6foros,
dispositivos de flutuacdo, que ampliam a troca
gasosa entre partes aéreas e todo o corpo da planta
(Ellmore 1981), e raizes adventicias, presentes nos
individuos d’dgua foram descritas por Bedoya &
Madrifian (2014) para L. helminthorrhiza,indicando
a importancia deste sistema robusto de raizes
plenamente adaptado ao ambiente anaerébio,
servindo de apoio ou mesmo substituindo o sistema
de raiz primério. Em resposta ao encharcamento do
solo ou completa submersao, ocorre um aumento
na quantidade de espagos intercelulares presentes
nas raizes secundarias e adventicias (Yamamoto
et al. 1995, Kolb et al. 1998), para a oxigenacao
da rizosfera (Hook & Scholtens 1978), além disso,
permite a captacdo de nutrientes diretamente
da 4gua (Jackson & Drew 1984, Rich et al. 2012).
Dimorfismo na raiz observado aqui em individuos
aquaticos, também foi observado em Ludwigia
peploides (Kunth) PH.Raven (Myrtales, Onagraceae)
(Ellmore 1981). Nas plantas desenvolvidas em SLI,
a auséncia dos tipos radiculares especializados
em armazenamento de oxigénio, justifica-se pela
presenca deste gds entre as particulas do solo,
disponivel para aeracdo deste 6rgdo subterraneo.

Andlise comparativa anatomica

Folha: Epiderme com cuticula menos espessa
observada nos individuos d’dgua, evidencia a

Santana et al. | 885

funcdo desta estrutura, haja vista que a perda de
4dgua ndo é problema nesse ambiente (Spencer
& Bowes 1990), além de que sua auséncia
potencializa a difusao de CO, (Lytle 2003). Keating
(1982) observou a auséncia de cuticula na maioria
das espécies de Ludwigia, entretanto, nossos
resultados indicam a presenca desta estrutura
tanto nas folhas quanto nos caules desenvolvidas
em ambos os ambientes. Contudo, cuticula mais
espessa ocorre em individuos desenvolvidos em
SLI, indicando que o déficit hidrico induz aumento
do espessamento desta, evitando a perda d’agua,
no processo de evapotranspiracdo. Estomatos
anomociticos foram observados em outras
espécies do género (Folorunso 2014), assim como
presenca de células de mucilagem subepidérmicas
comuns em outras espécies da familia (Keating
1982, Rodrigues et al. 2007), estas, importantes no
retardamento da perda d’dgua, visto que os niveis
de dgua flutuam em habitat natural (Lytle 2003). Em
ambos os ambientes, hidat6dios ocorrem no bordo
do limbo como estruturas glandulares secretoras
de solucoes aquosas (Heinrich 1973), ou poros
aquiferos semelhantes a estématos (Fahn 1979,
Lersten & Curtis 1985), facilitando a eliminacdo
do excesso de dgua na planta e potencializando
sua absorcdo juntamente com sais minerais
diluidos neste (Metcalfe & Chalk 1979). Espacos
intercelulares nos tecidos foliares favorecem
a distribuicdo da luz e aumentam a drea de
superficie celular para a difusdo do CO, e de outros
gases (Castro et al. 2009), sendo importante nos
dois ambientes. Cristais desempenham funcoes
no balango i6nico, além de suporte estrutural e
protecdo contra herbivoria (Holdaway-Clarke et al.
2003), sendo rafides inclusoes celulares utilizados
na taxonomia de Onagraceae (Metcalfe & Chalk
1979, Keating 1982).

Caule: Aerénquima constitui a maioria dos tecidos
do caule de individuos d’dgua, favorecendo o
armazenamento e difusdo de oxigénio para todo
o corpo da planta, permitindo seu fluxo das folhas
para as raizes, oxigenando os tecidos, quando a
planta cresce em ambiente aquético (Scremin-Dias
1999, Rich et al. 2012). Apesar dos individuos o SLI
ndo apresentarem este tecido bem desenvolvido,
portando somente espacos celulares, a inundagao
desencadeia a sua formacdo (Feldman 1984,
Jackson & Armstrong 1999). Espacos aeriferos
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auxiliam na reducao da acumulacao de fitotoxinas;
na resisténcia mecanica (Scremin-Dias 1999);
flutuacdo e suporte dos 6rgdos em correntes de
dgua; e aumento da drea fotossintética (Jackson
& Armstrong 1999, Somavilla & Graciano-Ribeiro
2012). Essas funcdes sdo expressas dependendo
da espécie avaliada e conforme as condicdes de
umidade a que as plantas sdo expostas (Arber
1920, Scremin-Dias et al. 2011). Fahn (1982)
observou como caracteristicas adaptativas ao
ambiente aqudtico, o armazenamento de lipidios
e amido, entretanto observamos amido no caule
de SLI; e sistema vascular menos desenvolvido
e com pouco xilema, caracteristica observada
nos individuos d’dgua analisados aqui. Devido
a alta demanda por carboidratos causada pelo
metabolismo anaerébico, ocorre o armazenamento
deste, como uma estratégia a sobrevivéncia em
condi¢cbes tempordrias desfavoraveis (Crawford
et al. 1989), acreditamos que os individuos do SLI
apresentavam estoques produzido durante sua
fase aquadtica. Sistema vascular mais desenvolvido
e lignificado nos individuos do SLI esta relacionado
a condutancia, ou seja, acredita-se que a presenca
de aparentes elementos de vaso estreitos e pouco
lignificados nas plantas d’dgua, auxiliam na
baixa condutancia causada pelo alagamento do
solo, possivelmente uma resposta para garantir
o fluxo de 4gua e evitar a embolia nos mesmos.
A flexibilidade dos individuos aquéticos as
movimentac¢oes esporadicas do meio (Leroux 2012)
reduz risco de rupturas e danos ao tecido vascular
(Moysset & Simon 1991, Paiva & Machado 2003),
diferente dos individuos do SLI, que necessitam
de tecidos mais estruturados para a sustentacao. A
lignificacdo e maior desenvolvimento de xilema nas
plantas desenvolvidas SLI é facilmente explicado,
considerando a necessidade de suporte dos 6rgaos
neste ambiente, diferente daquelas desenvolvidas
em ambiente aquético, em que a propria dgua pode
fornecer suporte aos 6rgaos.

Raiz: Raizes dimorficas jd haviam sido descritas por
Bedoya & Madrindn (2014) para L. helminthorrhiza,
ocorrendo raizes com crescimento descendentes
e raizes com crescimento ascendentes, que
equivalem as raizes piliferas e pneumat6foros
categorizadas no presente estudo. A raiz adventicia
aerenquimatosa (42 raiz) mostrou-se semelhante a
raizadventiciarésea, diferindo apenas em um maior
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desenvolvimento do aerénquima, o que permite
inferir que estas raizes possuem a mesma funcao,
possuindo apenas diferentes graus de plasticidade
e aclimatacao a dgua. A formacao desse tecido rico
em espacos intercelulares aumenta as chances de
sobrevivéncia de muitas espécies presentes em
solos hidromoérficos (Kawase 1981) impedindo
a anoxia dos tecidos, e a plena adaptacao desta
planta flutuante fixa ao ambiente com marcada
sazonalidade hidrica, como observado em planicies
de inundacao. Para Seago et al. (2005) as raizes de
L. helminthorrhiza possuem um aerénquima com
padrdo expansivo em favo de mel, e a endoderme
com paredes celulares lignificadas envolvendo
os tecidos vasculares secunddrios discretos que
delimitam a medula, similar ao obtido neste
trabalho. A maior lignificacdo e espessura dos
elementos celulares do xilema secundéario obtido
para as plantas que crescem em SLI, indicam que o
ambiente onde as plantas se desenvolvem interfere
efetivamente na diferenciacdo e estrutura deste
6rgao.

Evidenciamos que individuos desenvolvidos
em ambiente aqudtico, mantém as caracteristicas
morfolégica e anatomica adaptativas para este
habitat; plantas desenvolvidas em SLI desenvolvem
mecanismos de sobrevivéncia ao novo ambiente,
reduzindo o tamanho e tipos de 6rgaos e tecidos,
especialmente nos caules e raizes que, neste
ambiente, possuem funcao exclusiva de fixacdo e
absorcao, e ndao mantém os caracteres adaptativos
de individuos d’dgua. Contudo, as pressoes
impostas pelo SLI, indicam que efetivamente
esta espécie possui plasticidade morfolégica no
desenvolvimento de seus 6rgaos vegetativos.
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