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1. RESUMO

Pseudomdnade é o polen predominante de Cyperaceae, resultante da microsporogénese
simultdnea tipo-Cyperaceae, onde a tétrade de microsporos se torna secundariamente reduzida
a uma mdnade funcional devido a degeneracdo de trés de seus quatro nucleos. Este polen,
morfologicamente, tem formato cuneiforme com uma ou mais aberturas. Porém, em alguns
géneros de Hypolytreae (Mapanioideae), ocorre um outro tipo de polen, de natureza ainda
dubia, chamado de polen tipo-Mapania. Este polen € esferico e monoporado e ja foi
considerado uma mdnade. No presente estudo, trés espécies de Mapania (Hypolytreae,
Mapanioideae) foram estudadas, a fim de descrever o desenvolvimento de suas anteras e de
seus graos de polen, em microscopias de luz e eletrénicas de varredura e de transmissdo, e
comparar 0s resultados aqui obtidos com aqueles ja existentes na literatura para Cyperaceae.
Nas trés espécies estudadas, constatou-se a formacdo da pseudomdnade, como resultado da
microsporogénese simultinea tipo-Cyperaceae, assim como ja descrita para as demais
espécies da familia. Durante a microgametogénese, observou-se o0 englobamento dos trés
nicleos ndo-funcionais, em degeneracdo, pela intina. A morfologia da pseudombnade estd
relacionada ao arranjo central nos microsporangios ao longo da microgametogénese. A
formacdo da exina ocorre durante a microsporogénese, a partir da esporopolenina secretada
pelo tapete secretor. Esses resultados da formagdo da pseudomodnade em Mapania reforcam o
carater sinapomdrfico de Cyperaceae dentre as Poales.

Palavras-chave: Hypolytreae, microgametogénese, microsporogénese, Poales,

pseudomonade.



2. ABSTRACT

Pseudomonad is the predominant pollen in Cyperaceae resulting from simultaneous
microsporogenesis of the Cyperaceae-type in which the microspore tetrad becomes
secondarily reduced to a functional monad due to degeneration of three of its four nuclei.
Morphologically, this pollen presents wedge-shape with one or more apertures. However, in
some genera of Hypolytreae (Mapanioideae), there is another pollen type, of unknown nature,
termed Mapania-type pollen. This pollen is spherical and monoporate and already was
considered a monad. In the present study, three species of Mapania (Hypolytreae,
Mapanioideae) were studied in order to describe their anther and pollen grain development in
light and both scanning and transmission electron microscopies, and compare the results
obtained here with those already described in the literature for Cyperaceae. In all species
studied, the pollen is a true pseudomonad as a result of simultaneous microsporogenesis of the
Cyperaceae-type, as well as already described for other family taxa. During
microgametogenesis, three non-functional nuclei, in degeneration, were involved by intine.
Pseudomonad morphology was related to the central arrangement in the microsporangia
through microgametogenesis. Exine formation occurred through microsporogenesis, from
sporopollenin  secreted by secretory tapetum. These results in Mapania reinforce the
Cyperaceae sinapomorphic character in Poales.

Keywords: Hypolytreae, microgametogenesis, microsporogenesis, Poales, pseudomonad.



3. INTRODUCAO GERAL

Em angiospermas, as monocotiledéneas se destacam por ser um dos grupos mais
diversos, morfologicamente variavel e ecologicamente bem sucedidos, compreendendo cerca
de 65.000 espécies (APG Ill 2009; Givnish et al. 2010; Stevens 2016) que estdo distribuidas
em oitos clados: Acorales, Alismatales, Asparagales, commelinideas, Dioscoreales, Liliales,
Pandanales e Petrosaviales (Hertweck et al. 2015). Dentre eles, as commelinideas se destacam
por abrigar a maior ordem do grupo, Poales (Linder e Rudall 2005), assim como Arecales,
Commelinales e Zingiberales e a familia Dasypogonaceae Dumort., cuja posicdo ainda é
incerta (Hertweck et al. 2015). As commelinideas compartilham caracteristicas como: paredes
celulares com compostos fendlicos fluorescentes (Harris e Hartley 1980; Dahlgren et al. 1985;
Chase et al. 1993; Stevens 2016) e endosperma amilaceo (Dahlgren et al. 1985; Linder e
Kellogg 1995; Stevens 2016), além de caracteristicas moleculares (Chase et al. 1993; Durvall
et al. 1993; Givnish et al. 2010).

Dentre as commelinideas, Poales compreende um terco do total de espécies de
monocotileddneas, correspondendo a 7% das angiospermas, e abriga espécies de importancia
econdmica (Bouchenak-Khelladi et al. 2014). A ordem compreende 16 familias, que,
atualmente, estdo distribuidas em cinco clados: bromelideo (Bromeliaceae Juss. e Typhaceae
Juss.), ciperideo (Cyperaceae Juss., Juncaceae Juss., Mayacaceae Kunth, Rapateaceae
Dumort. e Thurniaceae Engl.), graminideo (Ecdeiocoleaceae D.F.Cutler & Airy Shaw,
Flagellariaceae Dumort., Joinvilleaceae Tomlinson & A.C.Smith e Poaceae Barnhart),
restideo (Anarthriaceae D.F.Cutler & Airy Shaw, Centrolepidaceae Endl. e Restionaceae
R.Br) e xirideo (Eriocaulaceae Martinov e Xyridaceae C.Agardh) (Bouchenak-Khelladi et al.
2014). De todos estes clados, o de menor suporte € o ciperideo (Bouchenak-Khelladi et al.

2014).



Tradicionalmente, o clado ciperideo compreendia apenas Cyperaceae, Juncaceae e
Thurniaceae e foi sustentado por varias semelhangas morfoanatdmicas, como: o arranjo
tristico das folhas, a presenca de centromeros difusos, a microsporogénese simultdnea com
meiose do tipo pos-reducional, os grdos de pdlen dispersos da antera em tétrades trinucleadas,
0 desenvolvimento do embrido do tipo-Onagrad e a semente testal-tégmica (Dahlgren et al.
1985; Linder e Kellogg 1995; Simpson 1995; Goetghebeur 1998; Linder e Rudall 2005;
Stevens 2016). Essas relagbes também foram historicamente sustentadas por estudos
moleculares (Dahlgren et al. 1985; Linder e Kellogg 1995; Simpson 1995; Stevenson e
Loconte 1995; Linder e Rudall 2005).

Dentre as ciperideas, Cyperaceae destaca-se como a terceira maior familia de
monocotileddneas (Simpson et al. 2003; Léweillé-Bourret et al. 2014), com mais de 5500
espécies (Muasya et al. 2009; Léweillé-Bourret et al. 2014), divididas em 109 géneros
(Muasya et al. 2009). Cyperaceae tem distribuicdo cosmopolita, com excecdo da Antartida
(Bruhl 1995; Goetghebeur 1998). No Brasil, a familia possui cerca de 673 espécies divididas
em 39 géneros (Alves et al. 2016).

Cyperaceae € caracterizada por apresentar sua inflorescéncia muito reduzida e
ramificada, dificultando sua interpretacdo (Dahlgren et al. 1985; Bruhl 1995; Richards et al.
2006). Historicamente, essa complexidade morfologica levou a diferentes sistemas de
classificacdo, compreendendo de duas (Bruhl 1995) a quatro subfamilias (Koyama 1961;
Goetghebeur 1998) com seis a 14 tribos (Koyama 1961; Bruhl 1995; Goetghebeur 1998).

A classificacdo atual baseia-se em dados morfologicos e moleculares combinados
(Simpson et al. 2003, 2007; Muasya et al. 2009). Assim, a familia encontra-se dividida em
duas subfamilias: Mapanioideae C.B.Clarke e Cyperoideae Kostel. (Simpson et al. 2003,

2007; Muasya et al. 2009), com o total de 14 tribos.



Em todas as classificacOes existentes para Cyperaceae, 0s géneros de Mapanioideae
foram sempre inseridos na base do clado (Koyama 1961; Bruhl 1995; Goetghebeur 1998;
Simpson et al. 2003, 2007; Muasya et al. 2009) e, portanto, Mapanioideae € considerada
como irméd das demais Cyperaceae (Simpson et al. 2003, 2007; Muasya et al. 2009).

Na presente circunscricdo, Mapanioideae é subdividida em duas tribos: Hypolytreae
Nees e Chrysitricheae Nees (Simpson et al. 2003, 2007; Muasya et al. 2009). Os géneros de
Hypolytreae sdo distinguidos de acordo com o numero de bracteas florais por espicoide
(Simpson 1996). Eles s&o encontrados em péntanos, mangues e em florestas tropicais da
Africa, América, Asia e Oceania (Goetghebeur 1998) e caracterizados por possuir folhas
grandes e polen esférico, com uma Unica abertura e de parede espessa, que Se arranja
centralmente nos microsporangios (Erdtman 1952; Kirpes et al. 1996; Goetghebeur 1998;
Simpson et al. 2003). Atualmente, Hypolytreae compreende os géneros: Diplasia Rich.,
Hypolytrum Pers., Mapania Aubl., Paramapania Uittien, Principina Uittien e Scirpodendron
Zipp. ex Kurz (senso Simpson et al. 2003).

Dentre as Hypolytreae, Mapania habita regides tropicais, sendo encontrada no Leste
e Sudeste Asiatico, Oeste e Centro da Africa, Norte da América do Sul e Oceania (Simpson
1989, 1992; Goetghebeur 1998), na maioria das vezes, em areas florestais (Simpson 1992;
Goetghebeur 1998). O género apresenta cerca de 94 espécies (Plant List 2016), que estdo
divididas em cinco sec¢Bes: M. sect. Mapania D.A.Simpson, M. sect. Mapaniopsis
(C.B.Clarke) D.A.Simpson, M. sect. Pandanophyllum Benth. & Hook., M. sect. Pycnocephala
C.B.Clarke e M. sect. Thoracostachyum Kurz, com base em caracteristicas da inflorescéncia e
do fruto (Simpson 1992, 1996). No Brasil, ha sete espécies deste género: — M. sylvatica Aubl.
(secdo Mapania), M. effusa (C.B.Clarke) T.Koyama (secdo Mapaniopsis), M. tepuiana
(Steyerm.) T.Koyama (secdo Pandanophyllum), M. macrophylla (Boeck.) H.Pfeiff., M.

maguireana T.Koyama & Steyerm., M. pycnocephala (Benth.) Benth. e M. pycnostachya



(Benth.) T.Koyama (secdo Pycnocephala) (Simpson 1992), que s@o encontradas na regido
Norte, nos estados do Amapa, Amazonas, Pard e Roraima, em florestas de igapd, de terra
firme ou de varzea (Ribeiro etal. 1999; Alves etal. 2016).

A outra tribo de Mapanioideae, Chrysitricheae, abriga cinco géneros (Simpson et al.
2003): Capitularina J.Kern, Chorizandra R.Br, Chrysitrix L., Exocarya Benth. e Lepironia
Rich., que se distribuem em regides Umidas a pantanosas e até em regides semiaridas na
Africa, Asia e Oceania (Goetghebeur 1998). Estes géneros compartiham 6rgdos vegetativos
reduzidos e pélen cuneiforme, com uma Unica abertura e de parede espessa, que se arranja
perifericamente nos microsporangios (Goetghebeur 1998; Simpson et al. 2003).

Essa diferenca morfologica no pdlen de representantes de Hypolytreae e
Chrysitricheae tem levado a uma ampla discussdo na familia, uma vez que o0s representantes
de Cyperoideae ja estudados apresentam podlens cuneiformes tipicos, com uma a varias
aberturas (Erdtman 1952; Kirpes et al. 1996; van Wichelen et al. 1999; Simpson et al. 2003;
Nagels et al. 2009).

O pdblen de Cyperaceae resulta de uma microsporogénese simultanea modificada
denominada tipo-Cyperaceae (Simpson 1995). Nesta variacdo da microsporogénese, trés dos
quatro microsporos formados apds a meiose se degeneram e apenas 0 quarto é funcional e
origina 0 polen (Maheshwari 1950; Makde 1982; Dahlgren et al. 1985; Kirpes et al. 1996;
Furness e Rudall 1999; van Wichelen et al. 1999). Assim, o p6len ndo é uma ménade tipica,
mas uma tétrade reduzida, denominada de pseudomonade (Carniel 1962).

A microsporogénese simultanea tipo-Cyperaceae foi descrita pela primeira vez por
Elfving (1879) ao estudar o desenvolvimento dos grdos de polen de Heleocharis palustris (=
Eleocharis palustris R.Br.). Posteriormente, outros estudos ontogenéticos polinicos na familia
descreveram que a pseudomOnade resultante deste processo geralmente apresenta formato

cuneiforme com muitas aberturas (van Wichelen etal. 1999; Nagels et al. 2009).



Topograficamente, € na porcdo estreita da pseudoménade que os trés nlcleos ndo-
funcionais migram para degenerar (Tanaka 1940, 1941; Makde 1982; Nijalingappa 1986;
Makde e Bhuskute 1987; Furness e Rudall 1999), com excecdo do género Rhynchospora
(Cyperoideae), em que a degeneracdo ocorre na parte alargada da pseudoménade, préxima a
sua abertura (Tanaka 1941; Coan et al. 2010; San Martin et al. 2013). Durante a degeneracao,
esses trés nucleos sdo incorporados na parede da pseudomdnade (Strandhede 1965; Padhye
1971; Dunbar 1973; Makde 1982; Dahlgren et al. 1985). As pseudomdnades, quando
maduras, possuem parede delgada e se arranjam perifericamente na cavidade dos
microsporangios (Kirpes et al. 1996; van Wichelen et al. 1999; Simpson et al. 2003; Coan et
al. 2010).

O processo de microgametogénese, no entanto, é semelhante aquele das demais
angiospermas e a pseudomonade é liberada com trés células: a célula vegetativa e duas células
espermaticas (Elfving 1879; Stout 1912; Tanaka 1940, 1941; Padhye e Moharir 1958; Carniel
1962; Strandhede 1965; Padhye et al. 1970; Padhye 1971; Nagaraj e Nijalingappa 1972;
Dunbar 1973; Makde 1982; Nijalingappa 1986; Makde e Bhuskute 1987; Coan et al. 2010).

Dentre os taxons de Cyperaceae que apresentam polens esféricos, para aqueles de
Hypolytreae Nees (Mapanioideae) sugere-se que sejam grdos de polen individuais (mbnades)
(Simpson et al. 2007), denominadas de pdlen tipo-Mapania (van Wichelen et al. 1999;
Simpson et al. 2003). Tal designacdo foi dada porque este tipo de pdlen foi descrito pela
primeira vez em Mapania amplivaginata K.Schum. e M. humilis F.-Vil. [= M. cuspidata
(Mig.) Uittien] por Erdtman (1952). Essa denominagdo de poélen tipo-Mapania foi baseada
guase que exclusivamente em estudos morfoldgicos, ndo levando em conta o estudo
ontogenético existente (Nagaraj e Nijalingappa 1972). Baseando-se também em estudos

morfologicos, os polens dos géneros de Chrysitricheae foram considerados pseudomdnades



(van Wichelen et al. 1999; Simpson et al. 2003), sendo, posteriormente, confirmados ao
estudar o pélen de Capitularina (Furness e Rudall 2011).

Em Hypolytreae, somente trés géneros, Diplasia, Hypolytrum e Mapania,
apresentam estudos de ontogenia polinica (Nagaraj e Nijalingappa 1972; Simpson et al. 2003;
Coan et al. 2010). No estudo polinico de Diplasia e Mapania (Simpson et al. 2003),
utilizando-se técnicas de microscopia eletrbnica de transmissdo, observou-se apenas a
microgametogénese. A microsporogénese ndo foi descrita devido a falta de material neste
estagio de desenvolvimento para ambos 0s géneros e, assim, Simpson et al. (2003) continuou
a designar os respectivos pélens de tipo-Mapania, mas, ressaltando a necessidade de novos
estudos abordando todos os estagios de desenvolvimento do pélen para esses dois géneros de
modo a confirmar ou ndo a presenca da microsporogénese simultanea tipo-Cyperaceae.

Nos dois estudos de ontogenia do polen de espécies de Hypolytrum (Nagaraj e
Nijalingappa 1972; Coan et al. 2010) foram empregadas técnicas para microscopia de luz,
tendo sido descritas tanto a microsporogénese como a microgametogénese. Tanto o estudo de
Nagaraj e Nijalingappa (1972) como o de Coan et al. (2010) constataram a ocorréncia de
microsporogénese simultinea tipo-Cyperaceae em Hypolytrum, com a formacdo de
pseudomOnade esférica apenas morfologicamente distinta dos demais representantes da

familia.
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7. CONSIDERACOES FINAIS

Este é o primeiro estudo que abordou toda a ontogenia polinica em Mapania.

Os resultados encontrados aqui constataram que o polen tipo-Mapania, na verdade, é
uma pseudomdnade, resultado da degeneracdo de trés dos quatro nucleos, produtos da meiose,
confirmando, assim, a presenca da microsporogénese simultdnea tipo-Cyperaceae.

Em relacdo a meiose, observou-se que a fase | é assincronica entre os nucleos dos
microsporocitos de um mesmo microsporangio em M. pycnostachya. Ainda na meiose, a fase
Il é assincronica em todas as espécies estudadas de Mapania, pois cada um dos dois nicleos
resultantes da meiose | passam por esta divisdo, em tempos distintos.

Com o auxilio do microscépio eletrbnico de transmissdo pode-se observar a
citocinese simultanea através de sulcamento centripeto diferencial. Diferencial porque nem
todos os quatro ndcleos passam pela citocinese, originando, desta forma, uma triade de
microsporos. Também pode-se observar o aparecimento de globulos de esporopolenina para a
formacdo da parede, primeiramente, em apenas um dos sulcos que separava um micrdsporo
dos outros dois, identificando assim o microsporo funcional e os dois micrésporos nao-
funcionais. Isso acabou sendo confirmado em seguida, com o aumento de volume do
primeiro, que empurrou 0s outros dois para periferia da pseudomdnade.

Com relacdo a microgametogénese, esta € semelhante aos demais estudos em
Cyperaceae. Neste processo observou-se, também, os trés nlcleos ndo-funcionais sendo
envolvidos pela intina, confirmando assim resultados prévios de outros estudos de
Cyperaceae.

Por fim, a partir deste estudo ha a perspectiva de producdo de dois manuscritos que

serdo enviados para periodicos da area.
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