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“Olhamos as montanhas e 

dizemos que são eternas,  

e é o que parece ser... 

Mas, no correr do tempo, 

montanhas erguem-se e ruem, 

 rios mudam de curso, estrelas 

 caem do céu, e grandes cidades  

afundam-se no mar. Pensamos 

que até os deuses morrem.  

Tudo muda”. 

 

GEORGE R. R. MARTIN 
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Resumo Geral 

 



 
 

Pereira Junior, E. J. Embriologia de Nymphaea L. (Nymphaeales - Nymphaeaceae): 

implicações para evolução inicial das angiospermas. 2016. 196 F. TESE (DOUTORADO) – 

INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS, UNESP - UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA, 

BOTUCATU. 

Resumo Geral - Compreender a diversidade das Nymphaeales, considerado como o segundo 

ramo da filogenia das angiospermas, é de considerável interesse como modelo da evolução 

inicial das angiospermas. Este trabalho objetivou investigar a ontogenia da antera, dos óvulos 

e sementes em espécies de Nymphaea. Ovários e sementes de N. amazonum Mart. & Zucc. 

subsp. amazonum, N. caerulea Savigny e N. lotus L. e, anteras de N. amazonum Mart. & Zucc. 

subsp. amazonum e N. caerulea Savigny, em diversos estádios de desenvolvimento, foram 

fixados, infiltrados em historesina e as secções obtidas com 1-4 µm foram coradas com azul-

de-toluidina O ou submetidas a testes histoquímicos. O desenvolvimento da parede do 

androsporângio é do tipo básico. Após a meiose, a citocinese simultânea dá origem a tétrades 

tetraédricas de andrósporos nas quais já são detectáveis a intina e a primexina, há um atraso na 

liberação dos andrósporos das tétrades em N. caerulea. A partir do estádio de andrósporos livres 

observa-se uma abertura anelar equatorial e, no estádio de andrósporos vacuolados observa-se 

o ‘pollenkitt’ na superfície da esporoderme. A mitose do andrósporo ocorre perpendicularmente 

à esporoderme e, a intina se espessa, principalmente abaixo da abertura, onde há a contribuição 

da endexina para a formação do oncus. O tapete de N. amazonum e N. caerulea é secretor e não 

apresenta ciclos invasivo como relatado para N. colorata. O tipo básico de desenvolvimento do 

androsporângio também foi relatado para Amborella trichopoda, Nuphar pumila e para as duas 

espécies de Nymphaea estudadas, o que sugere ser um padrão comum no grado ANA. Dentro 

das angiospermas basais os caracteres referentes à ontogenia da antera se mostraram lábeis, 

sobretudo quanto ao tipo de tapete, à geometria e à dissociação das tétrades e à deposição de 

‘pollenkitt’. Nos estádios iniciais da formação do ginosporângio em N. caerulea e N. lotus, 

apenas uma em até 3 iniciais subepidérmicas passa pelos eventos que levam a formação do 

arquespório e da célula parietal, sendo que apenas uma destas células chega a se diferenciar em 

célula-mãe dos ginósporos (CMG). Nymphaea amazonum eventualmente apresenta duas CMG, 

embora nunca tenham sido observados óvulos com dois ginófitos. Os óvulos das três espécies 

são trizonados, crassinucelados, bitegumentados, anátropos e a micrópila é endostômica. Todas 

as espécies apresentam uma zona citoplasmática densa na CMG que é tenuemente positiva para 

DNA, além de organelas DAPI-positivas dispersas pelo citoplasma. A meiose origina uma 

tríade linear na qual apenas o ginósporo calazal prossegue seu desenvolvimento, embora as 

tétrades lineares predominem, tríades lineares foram observadas em várias espécies o que leva 

a crer que esta organização dos ginósporos evoluiu diversas vezes dentro do grado ANA. No 



 
 

estádio de ginósporo binuclear observou-se a migração conjunta dos núcleos em direção ao 

polo micropilar do ginófito, o que traz algumas implicações à conceituação de módulo básico 

de desenvolvimento do ginófito presente na literatura. Contudo, a presença do ginófito do tipo 

Nuphar/Schisandra em N. amazonum, N. caerulea e N. lotus, conjuntamente com as 

implicações levantadas pelo conflito interparental e o aumento no valor adaptativo do 

endosperma triploide para as angiospermas corroboram a plesiomorfia deste tipo de ginófito. O 

desenvolvimento do endosperma em Nymphaea é ab initio celular, e a primeira divisão da 

célula endospérmica primária estabelece os domínios micropilar e calazal do endosperma, 

sendo que o padrão de divisões iniciais do endosperma variou para cada uma das espécies. As 

paredes periclinais internas e parte das anticlinais das células da porção micropilar da epiderme 

nucelar apresentaram espessamentos positivos para celulose em todas as espécies e, em N. 

amazonum também houve a deposição de calose, o que pode indicar que consistem em células 

de transferência. Na semente madura o endosperma é restrito a uma camada celular que envolve 

o embrião, este último é composto por um epicótilo com dois primórdios foliares assimétricos 

de filotaxia decussada em relação aos dois cotilédones. Os cotilédones são hemisféricos e 

envolvem completamente o epicótilo. Acima da radícula, o cilindro procambial se ramifica para 

suprir cada um dos órgãos apendiculares. Tanto as células embrionárias (sobretudo as 

cotiledonares) como as endospérmicas exibem amiloplastos e inclusões de natureza 

glicoproteica (provavelmente grânulos de aleurona), o que favorece a teoria sobre a homologia 

entre o embrião e o endosperma em Nymphaea. 

 

Palavras-chave: andro- ginosporogênese, andro- ginogametogênese, atraso na dissociação das 

tétrades, geometria das tétrades, ontogenia do tapete, migração nuclear, ginófito do tipo 

Nuphar/Schisandra, homologia embrião-endosperma, epiderme nucelar, grado ANA. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Abstract 

 



 
 

Pereira Junior, E. J. Embryology of Nymphaea L. (Nymphaeales - Nymphaeaceae): 

implications for the early evolution of angiosperms. 2016. 196 F. TESE (DOUTORADO) – 

INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS, UNESP - UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA, 

BOTUCATU. 

Abstract - Understanding the diversification of Nymphaeales, the second branch in the 

angiosperm phylogenetic tree, has a considerable interest to propose models of early evolution 

of the angiosperms. This work aims to analyze the anther and ovule ontogeny in species of 

Nymphaea. Ovaries and seeds of N. amazonum Mart. & Zucc. subsp. amazonum, N. caerulea 

Savigny and N. lotus L. and, anthers of N. amazonum Mart. & Zucc. subsp. amazonum and N. 

caerulea Savigny, in several development stages, were fixed infiltrated in historesin and the 

sections with 1-4 µm were stained with toluidine blue O or submitted to histochemical tests. 

The androsporangium wall follows the basic type of development. After meiosis, a 

simultaneous cytokinesis give rise a tetrahedral tetrad of androspores, the intine and primexine 

is detectable in this stage and, in N. caerulea occurs a delay in the release of androspores from 

the tetrads. We observe an equatorial ring-like aperture in the free androspores stage and, in 

vacuolated androspores the ‘pollenkitt’ is visualized in the sporoderm surface. The mitosis of 

the androspore occurs perpendicularly to sporoderm and, the intine begins to thicken beneath 

the aperture and, together with the endexine originate the oncus. The tapetum of Nymphaea 

amazonum and N. caerulea are secretor and do not show invasive cycles as reported to N. 

colorata. The basic type of androsporangium wall development also are reported to Amborella 

trichopoda, Nuphar pumila and for the species of Nymphaea studied, suggesting that it is a 

common pattern in ANA grade. The characters observed in anther ontogeny is labile in basal 

angiosperms specially the tapetum type, the geometry and the dissociation of tetrads and the 

‘pollenkitt’ deposition. In the early stages of gynosporangium in N. caerulea and N. lotus, only 

one of up to three subepidermic initial cells divides and originates the archesporium and the 

parietal cells and, only one of the archesporial cells differentiates in gynospore mother cell 

(GMC). In N. amazonum, eventually occurs ovules with two GMC, although we never observe 

ovules with two gynophytes at maturity. The ovules of the three species are trizonate, 

crassinucellate, anatropous and the micropyle is endostomic. All species show a citoplasmically 

dense zone in the GMC slightly labeled to DNA, and there are organelles DAPI-positive spread 

in the cytoplasm. The meiosis originates a linear triad and just the chalazal gynospore proceeds 

the development. Although the linear tetrads predominates, the presence of triads spread in the 

group, suggest that this organization of the gynospores evolved several times in ANA grade. 

The binucleated gynospores exhibit a conjunct migration of the nuclei toward the micropylar 

pole of the gynophyte, which brings some implications for the concept of basic module of the 



 
 

gynophyte development present in the literature. Nevertheless, the presence of 

Nuphar/Schisandra type of gynophyte in N. amazonum, N. caerulea and N. lotus together with 

the implications indicated to interparental conflict theory and the increase of the fitness caused 

by triploid endosperm in the angiosperms corroborate the plesiomorphy of this type of 

gynophyte. The endosperm development in Nymphaea is ab initio cellular, and the first division 

of the primary endospermic cell establishes a micropylar and a chalazal domain in the 

endosperm. The pattern of the initial divisions of the endosperm varies between species. The 

inner periclinal and part of the anticlinal walls of the cells of the micropilar portion of the 

nucellar epidermis exhibit thickenings that were positive for celulose in all species; in N. 

amazonum these walls also were positive to callose, which indicates that they consist in transfer 

cells. In the mature seed, the endosperm is restricted to a cell layer that surrounds the embryo; 

the latter consists of an epicotyl with two asymmetric leaf primordia with decussate phyllotaxis 

in relation to the cotyledons. The cotyledons are hemispheric and surrounds the epicotyl. Above 

radicle, the procambial cylinder branches to supply each of the embryo appendages. Both 

embryonic cells (especially those of the cotyledons) and endosperm cells exhibit amyloplasts 

and inclusions with glycoproteic nature that, probably, consist of aleurone grains. These 

findings support the theory of homology between the embryo and the endosperm in Nymphaea. 

 

Keywords: andro- gynosporogenesis, andro- gynogametogenesis, delay in the tetrad 

dissociation, tetrad geometry, tapetum ontogeny, nuclear migration, gynophyte of 

Nuphar/Schisandra type, embryo-endosperm homology, nucellar epidermis, ANA grade. 



14 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Introdução Geral 

 



15 

 

 
 

Introdução Geral 

  

Durante o século XX assumiu-se que os grupos de divergência mais antiga dentro das 

angiospermas consistiriam nas Magnoliales, Laurales e Winterales (Canellales) (Friedman & 

Williams, 2003; Friedman & Ryerson, 2009). Contudo, recentemente, com o emprego de 

técnicas moleculares, foram delineadas novas relações filogenéticas para as angiospermas e o 

grado ANA (Amborella, Nymphaeales [Hydatellaceae, Cabombaceae, Nymphaeaceae] e 

Austrobaileyales [Austrobaileyaceae, Trimeniaceae, Illiciaceae, Schisandraceae]) foi apontado 

como basal para todas as angiospermas (Mathews & Donoghue 1999; Soltis et al. 1999; APG 

III, 2009 ; Kim et al., 2004; Soltis & Soltis, 2004; Hansen et al., 2007; Saarela et al., 2007; Qiu 

& Estabrook, 2008). 

  A maioria dos estudos filogenéticos baseados em sequências de diversas regiões 

genômicas tem concordado em inferir Nymphaeales como o “segundo” ramo (fig. 01), depois 

de Amborella, na filogenia das angiospermas (Qiu et al., 1999, 2005; Soltis et al., 1999, 2000; 

Zanis et al., 2002; Borsch et al., 2003, 2008; Hilu et al., 2003). Esta ordem é constituída por 

ervas morfologicamente complexas com flores conspícuas e sistemas de polinização 

especializados, estando presente nas zonas climáticas temperadas e tropicais ao redor do globo, 

em ecossistemas de água doce com pouca ou nenhuma corrente (Borsch et al., 2008). 

Compreender a diversificação das Nymphaeales é de considerável interesse como um modelo 

da evolução inicial das angiospermas (Borsch et al., 2008).  

Nymphaeaceae apresenta cinco gêneros após a inclusão de Ondinea em Nymphaea por 

Löhne et al. (2009) (Barclaya, Euryale, Nuphar, Nymphaea e Victoria), por sua vez o gênero 

Nymphaea divide-se em cinco subgêneros (Anecphya, Brachyceras, Hydrocallis, Lotus e 

Nymphaea – fig. 01) (Conard, 1905; Warner et al., 2008; Borsch et al., 2008; Borsch et al., 

2011). Jacobs & Porter (2007), com base na transição gradual entre pétalas e estames e na 

ausência de processos estilares, propuseram um sexto subgênero a partir de algumas espécies 

de Anecphya e nomearam-no de Confluentes. Conard (1905), com relação à fusão carpelar, 

divide ainda os subgêneros de Nymphaea em dois grupos que seriam as principais linhagens 

dentro do gênero e consistiriam em Apocarpiae (Anecphya e Brachyceras com fusão incompleta 

entre os carpelos) e Syncarpiae (Hydrocallis, Lotus e Nymphaea com fusão completa entre os 

carpelos). As Nymphaeaceae possuem cerca de 70 espécies sendo que de 45 a 50 espécies são 

compreendidas pelo gênero Nymphaea (Anecphya [de 7 a 10 espécies], Brachyceras [de 14 a 

16 espécies], Hydrocallis [14 espécies], Lotus [de 2 a três espécies] e Nymphaea [8 espécies]), 

consistindo no único gênero globalmente diversificado dentro das angiospermas basais (Borsch 

et al., 2007).  
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Figura 01. Filogenia do grado ANA, com destaque para Nymphaeaceae, sobretudo para 

os subgêneros de Nymphaea (baseado em Qiu et al., 2006; Saarela et al., 2007; Morris et 

al., 2007; Borsch et al., 2011; Biswal et al., 2012). 
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Levando-se em conta que os aspectos reprodutivos constituem a maioria das 

características que separam as angiospermas de outras plantas com sementes, o conhecimento 

a respeito da biologia reprodutiva das linhagens basais das angiospermas é crítico para 

reconstruir os estados de caracteres ancestrais e chave para a compreensão da origem e evolução 

inicial deste clado (Sargant, 1908; Crane et al., 1995). 

 

Ontogenia dos Andrófitos e Camadas Parietais do Androsporângio 

 

Embora Gabarayeva & Rowley (1994) e Gabarayeva et al. (2001) afirmem que vários 

estudos acerca da morfologia polínica tenham sido realizados para a família Nymphaeaceae, as 

referências bibliográficas indicadas pelos autores evidenciam uma série de trabalhos antigos 

que possuem uma perspectiva, predominantemente, tipológica. Tais aspectos são apontados por 

Furness et al. (2002) que afirmam que a literatura referente à androsporogênese nas 

angiospermas basais demonstra tanto a existência de uma grande diversidade morfológica 

quanto a ocorrência de dados conflituosos. Muitos desses dados são resultados da ausência de 

técnicas mais sofisticadas de microscopia quando da realização dos referidos estudos, assim 

como da não utilização de uma abordagem filogenética na interpretação das informações 

obtidas (ver Gabarayeva & Rowley, 1994; Gabarayeva et al., 2001 e Furness et al., 2002).  

Em Nymphaeaceae a maioria dos estudos realizados sobre a morfologia polínica se 

ocupa da estrutura da esporoderme, sobretudo da exina (ver Jones & Clarke, 1981), e mesmo 

os trabalhos ontogenéticos dão ênfase ao desenvolvimento desta estrutura (Takahashi, 1992; 

Gabarayeva & Rowley, 1994; Gabarayeva et al., 2001 e Gabarayeva & El-Ghazaly, 1997). Em 

Nymphaeaceae, durante a diferenciação das células-mãe dos andrósporos, ocorre a deposição 

de uma espessa parede de calose entre a plasmalema e a parede celular primária destas células, 

o que as tornam isoladas umas das outras e em relação ao tapete, e a presença de citocinese 

simultânea é um padrão para a família, (Guignard, 1897; Schnarf, 1931; Rowley et al., 1992; 

Takahashi, 1992; Gabarayeva & Rowley, 1994; Roland, 1965). Em N. colorata e Nuphar 

originam-se tétrades tetraédricas de andrósporos (Rowley et al., 1992; Zhou & Fu, 2008). 

Khanna (1967) e Taylor et al. (2013) relataram para Victoria cruziana, V. amazonica e seus 

híbridos que os grãos de pólen são liberados como tétrades permanentes. Em Nymphaeales 

além do gênero Victoria, há relatos de tétrades permanentes em N. tetragona (Ueno, 1962) e 

Trithuria inconspicua (Remizowa et al., 2008). 

O tapete em Brasenia, Euryale, Nuphar, Nymphaea e Victoria foi referido como do tipo 

secretor (Khanna, 1965 e 1967; Wunderlich, 1954; Clausen, 1927; Schnarf, 1931; Rowley et 

al., 1992; Taylor & Osborn, 2006; Taylor et al., 2012). Também há um relato de tapede invasivo 



18 

 

 
 

em Cabomba caroliniana, (Taylor et al., 2008). Rowley et al. (1992) relataram para N. colorata 

a ocorrência de pulsos de aumento e diminuição do volume nas células da camada tapetal, as 

quais alongam-se em direção ao centro do lóculo e logo depois retrocedem. Pacini (1990, 2010) 

também relata, para outras angiospermas, um possível mecanismo de movimentação do fluido 

locular por meio da pulsação das camadas tapetais durante o estádio de andrósporos livres. Tal 

movimentação, causaria a rotação e mistura dos andrósporos/grãos de pólen e poderia 

maximizar o contato entre estes e o tapete (Pacini et al., 1985). Portanto, é provável que as 

espécies de Nymphaea empregadas neste trabalho, possam apresentar eventos de expansão e 

retração do tapete, relacionados à circulação do fluido locular durante estádios consecutivos de 

desenvolvimento dos andrósporos/grãos de pólen.  

Os estudos presentes na literatura evidenciam a grande variação no desenvolvimento do 

andrófito e das camadas parietais da antera dentro da família Nymphaeaceae. Dado o número 

de trabalhos existentes e seu enfoque concentrado, sobretudo em aspectos palinológicos e no 

desenvolvimento da esporoderme, fica explícita a necessidade de estudos ontogenéticos mais 

abrangentes que certamente serão elucidativos na compreensão da evolução e taxonomia do 

grupo; contudo, para que isso seja possível um número maior de espécies dentro da família 

deve ser investigado para obtenção de dados relevantes.  

 

Ontogenia do Ginófito 

 

Tendo em vista o paradigma vigente sobre a filogenia das angiospermas durante o século 

XX, e a ampla ocorrência do ginófito monospórico do tipo Polygonum (sete células e oito 

núcleos) nos táxons até então considerados basais na filogenia das angiospermas (Magnoliales, 

Laurales e Winterales (Canellales)), tal estado de caráter foi considerado plesiomórfico para as 

angiospermas (Friedman & Williams, 2003). Contudo, Friedman & Williams (2003) apontam 

que vários estudos embriológicos relataram a presença do ginófito com quatro núcleos e quatro 

células (também denominado de tipo Nuphar/Schisandra por Friedman & Ryerson, 2009) e não 

o suposto ginófito do tipo Polygonum dentro do grupo que hoje se conhece como o grado ANA. 

Até o final do século passado, o ginófito do tipo Nuphar/Schisandra tinha sido observado em 

quatro dos seis gêneros estudados em Nymphaeaceae, um dos dois gêneros de Cabombaceae e 

dois dos três gêneros de Illiciales (Yoshida 1962; Swamy, 1964; Solntseva, 1981; Batygina et 

al., 1982; Galati, 1985; Winter, 1987, 1993; Titova 1990; Winter & Shamrov 1991a, b; Van 

Miegroet & Dujardin, 1992; Orban & Bouharmont, 1998; Shamrov, 1998). Alguns desses 

trabalhos entram em conflito uns com os outros, pois reportam para o mesmo táxon o ginófito 

do tipo Polygonum e o do tipo Nuphar/Schisandra e ainda, muitos deles não trazem ao menos 
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um único desenho para documentação, enquanto outros oferecem interpretações inconsistentes 

com as figuras (Cook, 1902, 1906; Conard, 1905; Seaton, 1908; Kapil, 1962; Hayashi, 1963a,b; 

Kapil & Jalan, 1964; Khanna, 1964, 1965, 1967; Ramji & Padmanabhan, 1965; Schneider, 

1978; Batygina et al. 1980; Schneider & Jeter 1982). Maheshwari (1947, 1950) julgou que todas 

as observações de ginófitos com quatro células e quatro núcleos fora da família Onagraceae são 

errôneas ou carecem de fundamentação, caso seu desenvolvimento não tenha sido 

adequadamente estudado. 

Uma das dificuldades em determinar se um ginófito porta originalmente quatro células 

e quatro núcleos se deve ao fato de que, durante a ontogenia, os ginófitos do tipo Polygonum 

podem adquirir a configuração de quatro células e quatro núcleos pela degeneração das 

antípodas seguida da fusão dos dois núcleos polares formando um núcleo secundário diploide, 

ou seja, um ginófito do tipo Polygonum críptico (Friedman & Williams, 2003). Portando, o 

simples relato de um ginófito do tipo Nuphar/Schisandra na maturidade do primórdio seminal 

é altamente questionável caso não tenha sido efetuado um estudo ontogenético minucioso, além 

do que, a maioria dos estudos embriológicos comparativos realizados nas angiospermas basais, 

excetuando-se Nymphaeales e Austrobaileyales, relata a natureza efêmera das antípodas bem 

como uma rápida fusão entre os núcleos polares (Friedman & Williams, 2003). Desta maneira 

a constatação inequívoca da presença de um ginófito com quatro células e quatro núcleos do 

tipo Nuphar/Schisandra está condicionada ao estudo detalhado da ontogenia do gametófito 

feminino e, adicionalmente, à quantificação da ploidia da célula central na maturidade 

(Friedman & Williams, 2003). Outras características que podem ser utilizadas para discernir o 

ginófito do tipo Nuphar/Schisandra de um do tipo Polygonum críptico é a não migração dos 

núcleos aos polos opostos do ginófito no estádio binucleado e a ausência de núcleos no domínio 

calazal do saco embrionário (Friedman & Williams, 2003). 

O ginófito do tipo Nuphar/Schisandra consistiria na unidade modular básica na 

evolução do gametófito feminino das angiospermas, sendo que o ginófito do tipo Polygonum 

seria o produto da duplicação ectópica deste módulo, conforme proposto por Friedman & 

Williams (2003) e Friedman & Williams (2004). Uma série de trabalhos recentes tem 

demonstrado que nenhum dos táxons do grado ANA analisados até o momento possui um 

ginófito do tipo Polygonum (ver Friedman & Ryerson, 2009). A presença do ginófito do tipo 

Nuphar/Schisandra nas espécies da família Nymphaeaceae empregadas em nosso estudo, pode 

corrobor a hipótese de que este estado de caráter (saco embrionário com quatro células e quatro 

núcleos) seria plesiomórfico para as angiospermas. 

 

Desenvolvimento do Endosperma e do Embrião 
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A dupla fecundação é um caráter único das angiospermas que as possibilita produzir 

sementes sob condições ambientais desfavoráveis (Hamamura et al., 2012). Este fenômeno se 

encontra na intersecção entre as vias ontogenéticas do andrófito, ginófito, esporófito materno, 

embrião e endosperma (Friedman & Williams, 2003), sendo que o endosperma consiste em um 

tecido que não participar da nova geração esporofítica e está relacionado à nutrição do embrião 

em desenvolvimento (Berger, 2011). Até o final do século XX, dada a presença de um 

endosperma triploide na maioria das angiospermas, assim como o reconhecimento equivocado 

de táxons derivados na base da filogenia das angiospermas, considerou-se este estado de caráter 

como plesiomórfico; contudo, com o delineamento de novas relações filogenéticas foi possível 

discernir os táxons que de fato constituíam as linhagens basais dentro das plantas com flores 

(Friedman & Williams, 2003). Estudos recentes sobre o desenvolvimento do endosperma 

nesses táxons têm demonstrado que a condição ancestral das angiospermas é o endosperma 

diploide, produto da fecundação do núcleo haploide da célula central do ginófito do tipo 

Nuphar/ Schisandra por uma das células espermáticas (Williams & Friedman, 2002; Friedman 

& Williams, 2004; Friedman, 2008; Friedman & Ryerson, 2009).  

 A presença de um endosperma diploide nas angiospermas basais possui implicações 

sobre o investimento de cada indivíduo da geração parental na nutrição embrionária, fenômeno 

denominado conflito intersexual, que é ocasionado pela interação entre os genomas paterno e 

materno, assim como pela razão entre eles e que, teoricamente, poderia ser mensurado pela 

agressividade do endosperma na alocação de recursos maternos para a nutrição do embrião. 

Essa agressividade promovida pelo genoma paterno seria uma vantagem para sua prole, em 

detrimento da prole da mesma planta-mãe, proveniente do pólen de outros indivíduos (Wu et 

al., 2013). A condição triploide do endosperma poderia ser uma resposta materna ao conflito 

intersexual no sentido de distribuir igualitariamente recursos à sua prole (Haig & Westoby, 

1989). 

 O aumento da ploidia também pode ser interpretado como uma vantagem evolutiva, 

pois uma ploidia elevada, em tese, aumentaria os níveis de transcrição gênica, suportando uma 

alta atividade fisiológica do endosperma (Friedman et al., 2008). Em última instância, um 

endosperma diploide, resultado da fecundação da célula central haploide nas angiospermas 

basais, e um endosperma triploide, resultado da fecundação da célula central haploide, porém 

binucleada nas angiospermas derivadas, está em consonância com a teoria que propõe que o 

ginófito do tipo Polygonum é resultado da duplicação ectópica da unidade modular básica do 

saco embrionário, e que esta seria representada pelo ginófito do tipo Nuphar/Schisandra 

(Friedman & Williams, 2003).  



21 

 

 
 

O endosperma ab initio celular é considerado padrão dentro da família Nymphaeaceae 

(Floyd & Friedman, 2000, 2001). Em Cabomba caroliniana, Nuphar polysepala, e N. 

thermarum, o domínio calazal do endosperma permanece unicelular e se diferencia em uma 

estrutura haustorial, embora o domínio calazal do endosperma não tenha sido observado em 

Trithuria submersa (Floyd & Friedman, 2000, 2001; Friedman et al., 2012, Povilus et al., 2015), 

salvo o relato de uma lacuna entre o domínio micropilar do endosperma e o perisperma 

apontado por Rudall et al. (2009) e interpretado como uma região previamente ocupada pela 

célula haustorial do domínio calazal do endosperma. Em Nuphar polysepala, N. thermarum e 

Trithuria submersa o domínio micropilar do endosperma é ab initio celular (Floyd & Friedman, 

2001; Friedman et al., 2012; Povilus et al., 2015) e, em Cabomba caroliniana passa por uma 

fase de núcleos livres, portanto se caracterizando com o um endosperma helobial (Floyd & 

Friedman, 2000). Khanna (1964, 1967) relatou a presença do endosperma nuclear (cariocineses 

não acompanhadas de citocinese) no gênero Euryale e de um endosperma helobial (cariocinese 

não acompanhada de citocinese em pelo menos um dos dois domínios do endosperma) em N. 

stellata.  

Poucos foram os trabalhos que se ocuparam em analisar o desenvolvimento do 

endosperma em Nymphaeaceae (Nymphaea – Cook, 1906; Euryale – Khanna, 1964; Nymphaea 

e Victoria – Khanna, 1967; Nuphar – Floyd & Friedman, 2001; Nymphaea – Povilus et al., 

2015), sendo que apenas em Nuphar polysepala (Floyd & Friedman, 2001) há uma descrição 

completa do processo ontogenético, sendo que os demais trabalhos trazem apenas informações 

fragmentadas, além de que conclusões equivocadas podem ter sido geradas pelo emprego de 

diferentes protocolos de fixação e processamento do material botânico. Qualquer proposição 

que procure atribuir padrões embriológicos a uma família em particular deve ser baseada numa 

amostra de espécies representativa da mesma (Just, 1946), ainda mais quando tais padrões 

podem e serão utilizados para polarizar estados de caracteres, implicando no entendimento de 

uma estrutura evolutivamente tão importante como o endosperma, sobretudo no contexto das 

angiospermas basais. Portanto, a análise ontogenética do endosperma em Nymphaea L. 

contribuirá para verificar se o endosperma do tipo celular de fato predomina dentre as 

Nymphaeaceae, e permitirá uma compreensão das particularidades do padrão inicial de divisões 

celulares no domínio micropilar do endosperma.  

 Pouca atenção foi dada ao desenvolvimento do embrião de Nymphaeaceae, sobretudo a 

aspectos da histogênese e organogênese. Cook (1906), a partir do estudo das espécies de N. 

odorata (=Castalia odorata) e N. advena verificou que no momento em que o embrião esférico 

com oito células emite o suspensor ligando-o ao nucelo há a passagem para o estádio no qual o 

embrião se mostra piriforme. Schneider (1978) e Schneider & Ford (1978) relataram para 
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Barclaya longifolia e N. ondinea (=Ondinea purpurea) que o embrião apresenta um suspensor 

curto, portando apenas três células e, a partir do desenvolvimento do meristema apical caulinar 

no embrião maduro, os cotilédones passam a apresentar um formato semiesférico e envolvem 

o epicótilo. Dois primórdios foliares são formados em arranjo decussado em relação aos 

cotilédones, e o primeiro desses primórdios tem um desenvolvimento acelerado em relação ao 

segundo, o que dá a impressão de que este último consiste em um apêndice lateral. Neste estádio 

do desenvolvimento o meristema apical se localiza na junção entre os dois primórdios. Ainda 

segundo Schneider (1978) e Schneider & Ford (1978), na semente madura, os cotilédones, os 

primórdios foliares e o meristema apical caulinar são supridos por apenas um cordão 

procambial não ramificado.  Baskin & Baskin (2007) propõe que, dentre as angiospermas 

basais, apenas as Nymphaeales apresentam um embrião completamente desenvolvido na 

maturidade da semente, isto é, que tenha alcançado o estádio imediatamente anterior à 

emergência da radícula. Ou seja, dada a escassez de trabalhos voltados à embriogênese da 

família e os padrões singulares de desenvolvimento em Nymphaeaceae, fica claro o grande 

número de caracteres negligenciados que são potencialmente empregáveis no entendimento da 

evolução do embrião e taxonomia de Nymphaeaceae, assim como a importância da prospecção 

de tais dados. 

A partir da investigação do desenvolvimento do endosperma e do embrião será possível, 

por meio da comparação de dados morfológicos e histoquímicos verificar se há embasamento 

para sustentar a hipótese da homologia entre endosperma e embrião (Sargant, 1900; Friedman, 

1995). Este estudo também contribuirá para o aumento do número de espécies analisadas dentro 

da família, o que permitirá sustentar com maior segurança que o desenvolvimento do 

endosperma do tipo ab initio celular é padrão dentro de Nymphaeaceae. Também será possível 

contribuir com a discussão a respeito da presença de um ou dois cotilédones em Nymphaeaceae, 

assim como a homologia entre o cotilédone das monocotiledônes e os cotilédones das 

“dicotiledôneas” (grado ANA, das Magnoliídeas, das Chloranthales e das eudicotiledôneas), 

também será possível fornecer subsídios ao debate sobre a homologia entre os cotilédones e os 

primórdios foliares das angiospermas (Kaplan & Cooke, 1997; Burger, 1998; Chandler, 2008). 

 

Objetivos Gerais 

 

1. Descrever a androsporogênese, a androgametogênese e desenvolvimento do tapete e das 

camadas parietais do androsporângio em N. amazonum e N. caerulea. 
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Considerações Finais 

 

A análise histológica da embriologia de N. amazonum, N. caerulea e N. lotus agrega 

mais dados que suportam a grande diversidade relatada para o grado ANA. A despeito das 

dificuldades referentes a terminologia, as fases de desenvolvimento empregadas e a falta de 

padronização em estudos embriológicos que comprometem uma análise mais ampla dos 

caracteres reprodutivos numa perspectiva filogenética, fica evidente a necessidade de centrar 

esforço no estudo da embriologia dos grupos basais para compreendermos melhor a evolução 

inicial das angiospermas. 

Este estudo apontou relevantes aspectos do gênero Nymphaea, tais com o atraso na 

dissociação das tétrades em N. caerulea, assim como a ausência de um tapete cíclico invasivo 

relatado para outras espécies de Nymphaea. Também descreveu a migração conjunta dos 

núcleos para o domínio micropilar, durante o estágio bicelular do ginófito, fato nunca antes 

relatado para outra espécie do grado ANA, além da confirmação da presença do ginófito do 

tipo Nuphar/Schisandra nos táxons estudados. Em relação à ontogenia da semente, foi possível 

evidenciar a presença de um endosperma ab initio celular que não é unisseriado como relatado 

na literatura, exibindo variação intraespecífica quanto ao padrão inicial de divisões celulares. 

A presença massiva de grânulos de aleurona nas células do endosperma e embrião, sobretudo 

nas cotiledonares, além da presença de uma quantidade moderada de amiloplastos simples, 

fornece indícios que demonstram similaridade entre estas duas entidades evolutivas, 

consistindo em argumentos favoráveis à homologia entre endosperma e embrião. A presença 

de uma sinérgide que persiste até estádios avançados de desenvolvimento em N. caerulea, 

também é uma novidade nunca antes relatada. 

A embriologia dos grupos basais de angiospermas fornece um intrigante e fértil campo 

de estudo que ainda possui muitas lacunas a serem preenchidas, sobretudo referentes a eventos 

envolvidos numa possível duplicação ectópica do módulo básico de desenvolvimento do 

ginófito, onde, por exemplo, nenhum estudo comparativo foi realizado para levantar as 

alterações citoesqueléticas necessárias para originar um ginófito com sete células e oito núcleos 

a partir de um ginófito com quatro células e quatro núcleos, tais informações não só explicariam 

um evento evolutivo muito intrigante, como poderiam fornecer dados que corroborariam a 

referida teoria. Um estudo proteômico e ultraestrutural das células do endosperma e embrião 

poderiam trazer mais argumentos a favor da hipótese da homologia endosperma-embrião, e um 

estudo ultraestrutural da porção micropilar da epiderme nucelar também poderiam confirmar as 

suspeitas de que tal tecido consistiria em células de transferência em Nymphaea. 
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