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Desenvolvimento floral e estaminal no clone CP76 de Anacardium occidentale L.
cajueiro-anao precoce (Anacardiaceae)
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ABSTRACT - (Floral and staminal development in the clone CP76 of Anacardium occidentale L. - dwarf cashew nut
(Anacardiaceae)). The early floral development as well as anther ontogeny in the Anacardium occidentale L. was studied. The
flowers present five sepals and five petals with helical and unidirectional development, respectively, and androceum with a
stamen with striking heterochronic and heteromorphic development in relation to the remaining nine stamens. At the
terminal position an unilocular carpel arises. The histogenic processes is identical in both stamens. At the end of ontogeny
both anther types possess four sporangia, with epidermis, endothecium, two middle layers and secretory tapetum, as parietal
layers and a sporogenic tissue. The inner portion of the tapetum does not arise from the connective.

RESUMO - (Desenvolvimento floral e estaminal no clone CP76 de Anacardium occidentale L - cajueiro-ando precoce
(Anacardiaceae)). Foram estudados o desenvolvimento floral inicial bem como a ontogénese estaminal em Anacardium
occidentale L. As flores apresentam cinco sépalas e cinco pétalas com desenvolvimento helicoidal e unidirecional,
respectivamente, androceu com um estame com desenvolvimento heterocronico e heteromoérfico marcante em relagdo aos
nove estames restantes, ¢ um carpelo unilocular terminal. O processo histogénico ¢ idéntico em ambos os tipos de estames. Ao
final da ontogénese estaminal, as anteras possuem quatro esporangios, sendo que cada esporangio apresenta epiderme,
endotécio, duas camadas médias, tapete e tecido esporogénico. A por¢do interna do tapete ndo se origina do conectivo.

Key words - Anacardium occidentale, anther development, single origin of tapetum, heteromorphy, heterochrony

o melhoramento vegetal e a necessidade crescente
da produgdo vegetal em funcdo do incrivel aumento

Introducao

A definigdo dos diferentes tecidos de uma antera
ocorre muito cedo em relag@o a todo o processo de
desenvolvimento que tal estrutura sofre, desde sua
inicia¢do no meristema floral até a antese floral. Assim,
o estudo dos eventos ontogenéticos ¢ fundamental
para a compreensdo de quais sdo os tecidos, os tipos
celulares integrantes dos mesmos, seu modo de
origem, e de diferenciagdo, bem como suas fungdes
posteriores durante a esporogénese e gametogénese
(Mariath et al. 2000).

O interesse sobre a biologia da antera, de forma
ampla, aumentou muito nas ultimas décadas devido
a conjungdo de fatores, como avangos em estudos
genéticos, moleculares e suas aplicagdes praticas para
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da populagdo humana, principalmente neste ultimo
século. Apesar disso, o estudo da histogénese dos
diferentes orgaos florais, em geral, tem sido pouco
explorado (Greyson 1994). Hill (1996) justifica esse
menor interesse nos aspectos iniciais do
desenvolvimento da antera, principalmente nos
estudos que envolvem ferramentas genéticas e
moleculares, devido a pequena quantidade de
material para estudo, bem como a tendéncia de maior
expressdo génica nas fases posteriores a histogénese
estaminal. Acrescenta-se que a falta de estudos
detalhados sobre o desenvolvimento anatémico
contribui para o estado atual de pouco conhecimento
acerca do desenvolvimento estaminal. Assim,
algumas questdes ainda permanecem em aberto,
como quais processos controlam a morfologia
estaminal, incluindo a diversidade celular intrinseca
da estrutura e quais sdos os genes envolvidos no
processo € como controlam o tamanho e forma da
antera (Goldberg et al. 1993). Segundo esses autores
nao ¢ conhecido em que grau de interacdo a regulacao
celular auténoma e a posicdo celular dependente
concorrem para a formagao dos drgaos reprodutivos.
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Sheridan et al. (1999), através de estudos anatdmicos
em anteras de plantas selvagens e mutantes de Zea
mays, para genes especificos relativos ao
desenvolvimento das células parietais ¢
esporogénicas, abrem caminho para a elucidagio das
questdes acima citadas.

Exemplos claros foram demonstrados através do
estudo da evolugdo do padrdo de polinizagdo
cleistdgama a partir da casmogamia (Lord & Hill 1987).
Em Viola odorata (Mayers & Lord 1983) e Collomia
grandiflora Minter & Lord 1983), a cleistogamia foi
obtida através da alteracdo cronoldgica da
histogénese estaminal (heterocronia). Em Cassia
didymobotrya e C. auriculata, foi demonstrado que
a heteromorfia estaminal contribui estruturalmente
para a sindrome de polinizagdo nas referidas espécies
(Dulberger 1981). Em Anacardium occidentale
(Wunnachit et al. 1992) foi demonstrado que a
associag@o entre heteromorfia estaminal, estrutura
floral andromonodica e diferenga de funcionalidade
polinica contribuem para a polinizagdo cruzada na
espécie. Tucker (1992) cita que os estudos
comparativos do desenvolvimento celular e
morfologico possuem duas importantes fungdes,
permitindo o estabelecimento de detalhes basicos de
como Orgdos florais se desenvolvem e como os
padrdes ontogenéticos, ao nivel celular e morfologico,
tém sido modificados filogeneticamente.

Endress & Stumpf (1991), através do estudo da
estrutura estaminal, observaram tendéncias
evolutivas nas ordens Rosales, Fabales, Proteales e
Sapindales quanto a regido de fixagdo do filete a
antera, a estrutura conectival e a presenca de
protrusédo no apice do conectivo, bem como relagdes
filogenéticas dentro dos diversos niveis hierarquicos
nas referidas ordens.

Tucker (1997) estabelece a origem seqiiencial das
diferentes estruturas florais (calice, corola, androceu
e gineceu) no meristema floral. Coen & Meyerowitz
(1991) concordam que os 6rgaos florais ocupam
posicdes definidas sobre o meristema floral e que
essas posigdes, bem como a propria identidade e
estrutura desses orgaos, ¢ determinada pela agdo de
genes homedticos. Nao apenas as estruturas basicas
florais sdo determinadas por genes homeo6ticos como
a expressao dos padroes de esporidade na estrutura
floral distribuidos pelo reino vegetal (Lebel-Hardenack
& Grant 1997).

Assim, com base nas consideragdes acima
realizadas, o presente trabalho tem por objetivos
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apresentar a organogénese ¢ histogénese estaminal
em Anacardium occidentale L. (cajueiro), espécie de
grande importancia na econdmica brasileira e mundial,
e fornecer informagdes basicas para suprir as
necessidades académicas e, conseqiientemente,
tecnologicas e industriais.

Material e métodos

Botdes florais, do clone CP76 de Anacardium
occidentale L., em diferentes fases do desenvolvimento, foram
coletados na Estacdo Experimental da EMBRAPA/CNPAT,
em Pacajus, CE. O material foi fixado em glutaraldeido 2%,
em solugdo tampao-fosfato 0,1M, pH 7,2 (Gabriel 1982), a
temperatura ambiente e, posteriormente, desidratado em série
etilica. O material foi incluido em hidroxietilmetacrilato
(Gerrits & Smid 1983) e as sec¢des foram realizadas em
micrétomo de guias marca Leitz 1400, nas espessuras de 1 a
5 mm. Para a coloracdo foi empregado azul de toluidina 0,05%
em tampao benzoato, pH 4,4 (O’Brien & McCully 1981). As
observagdes e fotomicrografias foram obtidas em microscopia
fotonica de campo claro com auxilio do microscopio Leitz,
modelo 20EB. Apos desidratagdo alcodlica, parte do material,
nas mesmas fases do desenvolvimento dos botdes florais
destinados a microscopia fotonica, foi submetido ao ponto
critico, em aparelho Balzers CPD030, para secagem total
(Gersterberger & Leins 1978). O material foi aderido a suportes
metalicos e metalizado com camada de 15 nm de ouro. As
eletromicrografias foram realizadas em Microscopio
Eletrénico de Varredura (MEV), marca Jeol, modelo JMS
5800, sob 20 kV.

O tecido esporogénico, no presente trabalho, recebeu
denominagdes diferentes de acordo com sua origem, e ciclos
celulares (mitdtico e meidtico). Assim, quando as células
comprometidas com a meiose sdo originadas, juntamente
com as células parietais primarias (CPP), estas foram
denominadas de iniciais arquesporiais (ou iniciais
esporogénicas, CIAr). Durante o periodo iniciado apds o
primeiro ciclo mitético, até momentos antes da profase
meiotica, as células reprodutivas foram denominadas de células
arquesporiais (CAr), esporogénicas (CEs) ou, ainda, células-
mae de androsporos (CMA). Durante a meiose, as células do
tecido reprodutivo foram denominadas de meidcitos - de
acordo com conceitos estabelecidos por Rutishauser (1982) e
Battaglia (1982).

Resultados

Iniciacdo dos orgaos florais - O célice inicia seus
primoérdios no meristema floral de forma levemente
assincronica. A primeira sépala surge abaxialmente e
determina a simetria dorsiventral do meristema floral.
As demais pecas surgem uma em posi¢ao oposta a
anterior, e em sentido horario, até que a tiltima sépala
surge na posi¢do adaxial. Quando se inicia o
desenvolvimento das demais pecas florais, dos
verticilos restantes, as sépalas ja estdo bastante
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desenvolvidas (figura 1). As pétalas possuem
organogénese unidirecional e sua primeira pega
também surge abaxialmente (figuras 2-3). O primérdio
estaminal maior surge pouco depois do primeiro

primoérdio petalar e ambos apresentam dimensdes
semelhantes (figuras 2-3). Aparentemente os dois
primordios petalares laterais surgem juntamente com
o primoérdio do estame maior. Os primordios dos

Figuras 1-5. Microscopia eletronica de varredura de meristemas florais do clone CP76 de Anacardium occidentale em
diferentes fases do desenvolvimento. 1. Flor terminal com ordem de iniciagdo das sépalas numerada. Organogénese helicoidal
das sépalas; os nimeros de 1 a 5 indicam a ordem de surgimento das sépalas. Seta indica primérdio do estame maior (barra =
100 pm). 2. Primérdio do estame maior (seta) e primdrdio da primeira pétala (P), ambos em posi¢do abaxial (barra = 50 pm).
3. Surgimento dos primdrdios dos estames menores, alternos as pétalas (cabecas de setas) e opostos as pétalas (setas). * =
primordio da antera maior (barra = 100 pm). 4. Formagdo dos esporangios no primordio do estame maior (cabeca de setas),
primordios dos estames menores definidos sobre o meristema floral, primoérdio carpelar (PC) ao centro (barra = 50 um). 5.
Antera maior em fase final da ontogénese (observar estrutura anatomica na figura 16) e primordios dos estames menores com
estrutura tipo tunica-corpo (observar estrutura anatdmica na figura 10) (barra = 100 pum). Asteriscos brancos nas figuras 2-5

indicam a posi¢do do eixo da inflorescéncia.
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estames menores surgem quando o primérdio do
estame maior ja apresenta um grande tamanho quando
as pétalas ja estdo totalmente definidas sobre o
meristema floral (figuras 3-4). Primeiramente surgem
quatro estames menores, alternos as pétalas (figura
3). Os estames menores restante surgem opostos as
pétalas (figura 3), seguido pelo primodrdio carpelar
que ocupa a posi¢ao terminal do meristema floral
(figura 4). Entre os quatro primordios de estames
menores restantes se observa uma leve assincronia
e, normalmente, estes surgem em posigdes proximas
ao primoérdio. No primordio do estame maior, observa-
se o inicio da formagao dos esporangios, numa fase
em que os primérdios dos estames menores
finalizaram sua defini¢do como estruturas individuais
sobre o meristema floral (figura 4). O estame maior
mantém um rapido crescimento e apresenta-se quase
totalmente diferenciado morfologica (figura 5) e
anatomicamente (ver adiante), numa fase em que os
primoérdios dos estames menores ainda apresentam
estrutura primordial tipo tiinica-corpo (ver adiante).
Posteriormente, o desenvolvimento dos estames
menores torna-se unidirecional, com os estames mais
desenvolvidos surgindo ao lado do estame maior. A
velocidade de desenvolvimento reduz-se
gradualmente, em dire¢do oposta a antera maior
(figuras 5-6). Esse padrdo polarizado de
desenvolvimento ¢ perdido durante a esporogénese,
quando os estames menores, alternos as pétalas,
desenvolvem mais seus filetes, assim, se observa as
anteras alternas e opostas as pétalas ocupando duas
alturas diferentes no androceu (figuras 8-9).

Apos o desenvolvimento ontogenético, descrito
acima, o clone CP76 de A. occidentale forma flores
completas e estaminadas. O androceu apresenta dez
estames, com nove estames menores em relagdo ao
décimo estame (figuras 4-5, 8-9). O gineceu ¢
composto de um carpelo unilocular o qual contém
apenas um rudimento seminal. Em um grupo de flores,
o carpelo bem como o rudimento seminal interrompem
seu desenvolvimento e originam, entdo, as flores
estaminadas. Nas flores completas, o rudimento
seminal segue seu desenvolvimento e logo assume a
morfologia basica tipica da espécie (figuras 8-9). Todos
os estames, em ambos os tipos de flores, apresentam-
se ditecos, tetrasporangiados e quase basifixos,
unidos ao receptaculo floral por filetes cilindricos.
Os esporangios de cada teca compartilham uma tnica
linha estomial a qual atinge ambos os apices de cada
teca. Nas anteras, ocorre um pequeno rostro onde
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sdo observados anexos epidérmicos similares a
estomatos, os quais parecem funcionais e diferenciam-
se apenas durante a esporogénese. O padrio de
histogénese dos esporangios das anteras menores e
da antera maior nas flores completas e estaminadas ¢
idéntico. Apenas o numero de células envolvidas na
histogénese e o tempo de diferenciagdo das anteras
menores ¢ da antera maior, em ambos tipos de flores,
diferem.

Histogénese estaminal - O primoérdio estaminal ¢
composto por um corpo celular meristematico que
prolifera sob uma camada protodérmica
uniestratificada a qual acompanha seu
desenvolvimento através de divisdes anticlinais
(figura 10). O conectivo ¢ o primeiro tecido a se
diferenciar no centro do primordio estaminal, onde
se diferencia o procambio (figura 11). As tecas
formadas expressam a simetria bilateral das anteras
juvenis (figuras 6, 7, 11). Nas tecas, o meristema ¢
mantido e origina, exclusivamente, todos os
diferentes tecidos dos esporangios (figuras 11-17).
Os esporangios tornam-se evidentes devido a
divisdes periclinais (figura 11) e anticlinais que
ocorrem nos contornos do primoérdio estaminal. As
células parietal primaria (CPP) e inicial arquesporial
(CIAr) surgem através de divisdes periclinais do
estrato sub-dérmico em posigdes fixas no primoérdio
estaminal (figura 12). A célula parietal primaria e
células subdérmicas adjacentes dividem-se
periclinalmente e contribuem com células que
comportam-se como células da camada parietal
secundaria externa (CPSe) e da camada parietal
secundaria interna - CPSi (figuras 13, 18). Enquanto
isso as inicias arquesporiais prosseguem seu
desenvolvimento e logo destacam-se dos demais
tecidos, preparando-se para seu unico ciclo mitético
que antecede a meiose.

As células do meristema fundamental, entre o
conectivo e as iniciais arquesporiais, dividem-se e
produzem células que irdo compor o tecido precursor
do tapete interno (figura 13). Na regido entre os
esporangios, as células adquirem estrutura
conectival, a medida que perdem atividade mitotica,
resultando na formagdo do septo de separagdo dos
esporangios (figuras 13-15). O processo posterior
revela que as camadas parietais secundarias externa
e interna apresentam tempo de desenvolvimento
diferenciado. A CPSe divide-se mais cedo em relagdo
a CPSi e contribui na formag¢do do endotécio e da
camada média externa, enquanto que as células iniciais
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Figuras 6-9. Microscopia eletronica de varredura de estruturas florais do clone CP76 de Anacardium occidentale. 6.
Desenvolvimento polarizado dos estames menores, estame maior foi retirado (*). Primoérdios com formagdo dos esporangios
(A), primérdios com formacdo do conectivo (B) e com estrutura tipo tunica-corpo (C). PC = primoérdio carpelar (barra =
100 pm). 7. Cabecas de setas indicam a formacdo dos esporangios no primoérdio do estame menor (comparar com figuras 11-
13) (barra =20 pm). 8. Botdo floral da futura flor estaminada, carpelo atrofiado (cabega de seta). Estames menores alternos
(a) e opostos (0) as pétalas em dois niveis (barra = 500 pm). 9. Botdo floral da futura flor completa, primdrdio carpelar (pc)
com desenvolvimento normal (barra = 500 pm).
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arquesporiais dividem-se mitoticamente e originam
as células arquesporiais - CAr, ou esporogénicas
(figuras 14, 18). A CPSi, ao contrario, inicia processo
de diferenciac@o e acaba apresentando células
levemente alongadas no sentido radial. Esse mesmo
processo instala-se simultaneamente nas células que
cobrem as células arquesporiais internamente (figuras
14-16). Assim, através de um processo de
diferenciagdo celular convergente, ocorre o
surgimento de um tecido precursor do tapete (figura
16), o qual apresenta caracteristicas similares aquelas
observadas no tecido tapetal jovem. A formagdo do
tapete e da camada média interna se sucede através
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de mitoses periclinais nas células da CPSi (figura 16).
Posteriormente, mitoses também ocorrem no tecido
interno, onde se observa a formagao do tapete interno
e de outro estrato semelhante ao da camada média
interna (figura 17). Proximo ao inicio da meiose nas
células arquesporiais, ocorre uma intensa vacuolagao
dos diferentes tecidos da antera, principalmente na
epiderme, endotécio ¢ camadas médias (figura 17).
Entretanto, esse processo de vacuolacdo se torna
menos expressivo no tapete e nas células
arquesporiais. A vacuolagdo ndo ¢ observada nas
células que irdo compor a linha estomial, as quais
mantém suas caracteristicas meristematicas.

Figuras 10-13. Fotomicrografias de primérdios estaminais do clone CP76 de Anacardium occidentale em secgdo transversal.
10. Primérdio estaminal apresentando as camadas primordiais L1 (1), L2 (2) e L3 (3) (barra = 58 pm). 11. Formagdo do
conectivo (cn), procdmbio (asterisco). Célula da L2 em anafase marca a formagdo das células parietal primaria e inicial
arquesporial (seta) (barra = 58 um). 12. Célula parietal primaria (seta), inicial arquesporial (*), células da L2 que irdo compor
a camada parietal primaria (cabegas de seta). Seta dupla mostra a distdncia entre a célula precursora do tapete (estrela) e o
conectivo (cn) (barra = 6,2 pm). 13. Camada parietal secundaria externa (e), camada parietal secundaria interna (i), inicial
arquesporial (*), células precursoras do tapete interno (cabecas de setas) (barra = 29 pum).
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Figuras 14-17. Fotomicrografias de primérdios estaminais do clone CP76 de Anacardium occidentale em secgdo transversal.
14. Fase final da formacdo do endotécio (setas), e camada média externa (asterisco preto), inicio da formagdo da porgdo
interna do tapete (cabecas de seta), células arquesporiais (asterisco branco) em desenvolvimento. 15. sp = septo de separagdo
dos esporangios, ce = células estomiais. Tecido precursor do tapete (tpt) e células esporogénicas (*) muito desenvolvidas. 16.
Tapete e camada média interna em formagdo (seta). 17. Esporangio de antera maior onde a histogénese esporangial ja
terminou. Células do tecido esporogénico em profase meidtica (*), tapete desenvolvido (tp), camadas médias (cm), endotécio
(en) e epiderme (ep). Barras = 29 um.



384 J.M.S. de Oliveira et al.: Desenvolvimento floral e estaminal no cajueiro

L1 L2 L3
Conectivo | Procambio |
Iniciais Célula
Arquesporais Parietal
Primaria
3 P Células © d
Epiderme ” Estémio | : CMERES
s Arquesporais Parietais
Secundarias
Melécitos
Tapete Externo Tapete Interno
Tétrades Feixe
Celm Vascular
alose
Camadas
Médias
Maturacgao
Andrésporos
livres
Endotécio
Primeira | Senescéncia |
Mitose
de Pdélen
T T Pdélen . .
Senescéncia || Deiscéncia Maduro Deiscéncia | | Membrana Tapetal | | Senescéncia

Figuras 18. Linhagens celulares e principais eventos que ocorrem durante a diferenciacdo até a deiscéncia nas anteras do clone
CP76 de Anacardium occidentale.
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Discussao

Histogénese, heterocronia e heteromorfia estaminal -
A histogénese estaminal, como de qualquer outro
orgdo vegetal, inicia-se a partir de células fundamentais
que, através de um programa de desenvolvimento,
caracteriza a diversidade celular e tissular do érgdo. E
intrinseca a esse programa de desenvolvimento a
ocorréncia de séries de derivagdo celular acopladas a
diferenciacao celular. No estudo do desenvolvimento
das anteras de Anacardium occidentale observaram-
se, inicialmente, séries de derivacdo celular, para a
formacao dos principais sitios histologicos da antera.
Gradualmente, durante esse programa de proliferagéo
celular padronizado, ocorre sobreposi¢do de um
processo de diferenciagdo celular, o qual predomina
ao final do processo de desenvolvimento das anteras.
Os principais sitios histologicos observados nas
anteras do cajueiro durante a histogénese foram a
epiderme, o tapete, o tecido esporogénico e o
conectivo. Esses diferentes sitios histologicos
apresentam origem a partir de grupos celulares
fundamentais que ocupam posi¢cdes muito bem
definidas na estrutura primordial estaminal. Segundo
Bhandari (1984), para Angiospermas em geral, a
epiderme se origina da camada celular de cobertura na
jovem estrutura, também designada “tunica”; a partir
da estrutura designada como “corpo” derivariam os
estratos parietais, além do tecido esporogénico - em
quatro pontos quase eqiiidistantes, do tapete interno,
do conectivo e do procambio. Satina & Blakeslee (1941)
demostraram, em quimeras polipldides de Datura
stramonium, que os diferentes sitios histologicos,
semelhantes aos observados no cajueiro ¢ nas demais
angiospermas (Bhandari 1984), surgem de camadas
especificas designadas como L1, L2 e L3, dentro do
primdrdio estaminal. No cajueiro, foi observado que a
epiderme se origina da camada meristematica L1, as
camadas parictais e o tecido esporogénico
exclusivamente da camada L2 (subdérmica), e o tapete
interno, conectivo e procambio da camada L3. Em
Tabebuia pulcherrima (Bittencourt & Mariath 1997),
foi observado que os diferentes sitios histologicos
tém origem a partir de grupos celulares especificos e
de natureza meristematica. Porém, na literatura em geral
(Maheswhari 1950, Johri et al. 1992, Raghavan 1998),
¢ atribuida a camada subdérmica a denominagdo de
inicial arquesporial. Fica claro, no presente trabalho,
que essa nomenclatura ndo ¢ adequada e pode gerar
confusodes para as descrigdes do desenvolvimento
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estaminal. Assim, em geral, se impoe as células
meristematicas um grau de especializa¢ao que ndo lhes
¢ inerente e, normalmente, sindbnimos técnicos como
iniciais arquesporiais e iniciais esporogénicas sdao
atribuidos a grupos celulares que, embora
ontogeneticamente ligados, apresentam fungdes para
o desenvolvimento da antera totalmente distintos.
Cabe citar que as células subdérmicas (camada L2)
tém por funcdo dar origem as camadas parietais € ao
tecido esporogénico e que as verdadeiras inicias
arquesporiais (ou iniciais esporogénicas), derivadas
internas da primeira divisdo periclinal da camada L2,
tém fungao apenas de originar os meiocitos. Sheridan
et al. (1999) observaram nas anteras de mutantes para
o locus mac1, em milho, que as anomalias na derivagao
das células que impedem a formagao de camadas
parietais e meidcitos normais s6 ocorrem a partir das
células derivadas da camada L2, demonstrando, entéo,
que o fator morfogénico ligado ao /ocus macl
expressa-se apenas em células mais especializadas, e
que ja iniciaram o programa histogenético e ndo em
suas genitoras, as quais possuem estrutura
fundamental.

A diferenciacdo de tipos celulares especificos
nos diferentes sitios da antera do cajueiro ¢
semelhante ao observado em outras angiospermas
(Bhandari 1984, Raghavan 1998). Entretanto, em 4.
occidentale, a origem do tapete externo e interno
ocorre através de convergéncia do desenvolvimento
citologico de grupos celulares derivados das camadas
celulares meristematicas L2 e L3, que circundam
diretamente o tecido esporogénico recém formado.
Goldberg et al. (1993) citam que o tapete interno tem
origem a partir do tecido conectivo, a semelhanga do
que normalmente ¢ descrito na literatura (Peryasamy
& Swamy 1966, Vijayaraghavan & Ratnaparkhi 1973,
Gupta & Nanda 1978). Cabe salientar que, para a
confirmagdo da formagao do tapete a partir de células
conectivais, seria necessaria a observagao de células
com estrutura conectival em contato direto com a
porgdo interna do tecido esporogé€nico ou com as
iniciais esporogénicas. Posteriormente, ainda
deveriam ser observadas células conectivais
desdiferenciando-se e rediferenciando-se em células
com estrutura tapetal. Bittencourt & Mariath (1997)
descrevem a origem Unica para o tapete de T.
pulcherrima, onde o processo de transformagao de
células conectivais em células tapetais jamais foi
demostrado na literatura, como é constatado neste
trabalho. Assim, a citacdo de Gupta & Nanda (1978)



386

de que a origem dupla do tapete é um padrao universal
para as angiospermas, deve ser revista.

A observagio da formagio de um tecido precursor
do tapete, que ocorre nas anteras do cajueiro, através
deum processo de diferenciagio celular convergente,
pode corroborar a idéia de que o tecido esporogénico
exerce um efeito de posigdo sobre o desenvolvimento
de suas células circundantes como descrito por
Nanda & Gupta (1978) para Tecoma stans. Davis
(1961) cita que, em Podolepis jaceoides, as mitoses
acitocinéticas tipicas das células tapetais seriam
influenciadas pelo processo reducional dos
meiocitos. Goldberg et al. (1993) citam que gradientes
de fatores morfogénicos, produzidos pelas células
esporogénicas, seriam responsaveis pela
diferenciacdo do tapete ¢ do endotécio. Essa
suposi¢cdo de Goldberg et al. (1993) pode ser
corroborada em A. occidentale pelo fato de que
células subdérmicas, em toda a extensdo do
esporangio, diferenciam-se em endotécio. O mesmo
fato ocorre em arroz (Raghavan 1988) ¢ demais
angiospermas (Maheswhari 1950, Bhandari 1984).
Stewart & Dermen (1979) descrevem que derivadas
internas da camada L1, em quimeras de
monocotiledoneas, eram incorporadas a camada L2
e, posteriormente, contribuiam para a formagao dos
estratos dos esporangios. Bowman & Eshed (2000)
descrevem o efeito de posi¢do como inerente ao
desenvolvimento de meristemas caulinares. Esses
dados revelam que o efeito de posigdo dentro dos
primoérdios estaminais € intrinseco ao processo de
desenvolvimento. Entretanto, Goldberg ez al. (1993)
citam que o grau de interag@o entre o processo de
regulacdo auténoma ¢ posi¢cdo dependente nas
anteras, para a diferencia¢do celular, permanece
desconhecido.

O esporangio em A. occidentale apresenta quatro
camadas parietais entre a epiderme e o tecido
esporogénico. O mesmo ¢é observado em Schinus
molle (Copeland 1959) e Spondias mangifera
(Srinivasachar 1940). Como em A. occidentale,em S.
molle (Copeland 1959) foi observado que, a partir da
camada parietal secundaria externa, origina-se o
endotécio e a camada média externa, enquanto que a
camada parietal secundaria interna origina a camada
média interna e o tapete. Segundo Davis (1966), esse
padrdo de derivagdo parietal seria denominado de
“basico”. A autora cita também que esse seria o
padrdo exclusivo para a familia Anacardiaceae e,
portanto, poderia ser utilizado como um carater
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taxonomico. Entretanto, em Rhus mysurensis (Kelkar
1958), apenas trés camadas parietais foram
observadas entre epiderme ¢ tecido esporogénico e,
de acordo com as representagdes do autor, o padrao
ontogenético do esporangio seria do tipo
“dicotiledoneo”. Assim, aparentemente, a estrutura
esporangial seria um carater de pouco valor na
circunscri¢do da referida familia. Para Pistacia
chinensis (Copeland 1955) e Anacardium occidentale
(Copeland 1962), a descrigdo da ontogenia
esporangial é confusa e impede uma discussdo maior
dentro do contexto apresentado acima, contudo os
tipos parietais principais como o endotécio e o tapete
foram descritos pelos autores, e ndo diferem do padrao
geral que ocorre no clone CP76.

A discussdo, até entdo apresentada, envolveu
apenas 0 processo ontogenético de formagdo da
antera, o qual ¢ idéntico para anteras menores e maior
nas flores completas e estaminadas do cajueiro, que
tem por conseqiiéncia a morfologia idéntica para
ambos os tipos de anteras. Porém, um menor nimero
de gréos de pdlen ¢ produzido por antera menor em
relacdo a antera maior (Oliveira & Mariath 2001).
Contudo, os processos de heteromorfia ¢ a
heterocronia, evidenciados pelo estudo da
morfogénese e histogénese nas anteras do cajueiro,
s8o primarios em relagdo aos padroes de derivagdo e
desenvolvimento celular que ocorrem para formagao
dos esporangios no primoérdio estaminal ja
devidamente identificado sobre o meristema floral.

A estrutura floral, seus verticilos e simetria sdo
regulados por genes homedticos (Coen 1991, Coen
& Meyerowitz 1991). Segundo Coen (1991), para a
formacdo de uma flor normal concorrem grupos de
genes homedticos que estdo relacionados com a
identificagdo do meristema floral, com a identifica¢ao
da regido sobre o meristema em que os 6rgdos irdo
surgir ¢ com a identificagdo dos 6rgdos florais
propriamente ditos. Portanto, a estrutura
heteromorfica das anteras em A. occidentale pode
estar diretamente ligada a genes estruturais
(homeodticos) e, principalmente, ligado ao grupo
génico que controla a regido do meristema floral, a
partir do qual os 6rgdos irdo surgir. No presente
trabalho foi demonstrado que a area do meristema
floral, a partir do qual surgem as anteras menores ¢
maior, ¢ diferenciada. Conseqiientemente, essas areas
para a identificagdo ¢ formacdo das anteras menores
e maior apresentam um numero diferenciado de
células, onde seu maior numero ¢ dedicado para a
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formagdo da antera maior. Esse mecanismo para a
determinacgdo da area de atuagdo génica ¢ observado
em outras plantas, para a supressdo de o6rgdos em
espécies didicas. Em Silene latifolia (Grant et al. 1994)
a formacdo de flores estaminadas ocorre através da
redugdo da area de fatores génicos responsaveis pela
formagdo do carpelo. Porém, esse mecanismo nao
explica a formagdo da flor estaminada no cajueiro,
pois, durante todo o processo de ontogénese floral
inicial, os botdes apresentam gineceu normal em
ambos os tipos de flores.

A heterocronia no desenvolvimento das anteras
¢ observada em espécies onde o padrao cleistdgamo
de polinizacdo evoluiu (Lord & Hill 1987). Em Arenaria
uniflora (Hill & Lord 1990), foi descrito que o tempo
em que ocorre a derivagdo das iniciais arquesporiais
nas anteras de flores de auto-polinizagdo se da mais
cedo que o observado nas flores de polinizagdo
cruzada. Em Viola odorata (Mayers & Lord 1983), foi
observado que as fases do desenvolvimento em
flores cleistdgamas sdo mais rapidas do que o
observado nas flores casmogamas. Porém, no
cajueiro, a heterocronia entre as anteras ¢ observada
apenas nas fases iniciais do desenvolvimento
ontogenético, de modo que, durante a gametogénese,
o desenvolvimento em ambos os tipos de anteras é
igualado (Oliveira & Mariath 2001) e, normalmente, é
observado que as anteras menores, apds a antese
floral, estdo deiscentes, ao contrario da antera maior.

Wunnachit et al. (1992), estudando o vigor e
composi¢do polinica no cajueiro, observaram
diferencas funcionais entre os grdos de pdlen
oriundos de anteras maiores de flores completas e de
estaminadas, pois os graos formados na antera maior
do primeiro tipo floral serviriam como alimento para
os visitantes, enquanto que o pdlen da antera
correspondente na flor estaminada exerceria fungéo
na fecundagdo e produgdo de frutos. A heteromorfia
atuaria no sentido de expor a antera maior de ambas
as flores aos visitantes, responsaveis pelo processo
de polinizagdo, porém a competigdo pelos dois tipos
de polen pelo tinico rudimento seminal seria vencida
pelo androfito proveniente da antera maior da flor
estaminada. Em Cassia didymobotrya e C.
auriculata, Dulberger (1981) observou que as anteras
maiores tém por funcdo produzir graos de polen para
fecundagao e produgdo de frutos. Nenhum resultado
com relagdo a organogénese inicial dos estames foi
demonstrado para estas espécies. Assim,
aparentemente, sdo decisivos para a biologia da
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poliniza¢do em A. occidentale 0s mecanismos que
determinam a heteromorfia estaminal (cujas bases
morfoldgicas e histologicas foram descritas neste
trabalho) e 0o mecanismo que define as diferencas de
fungdes entre graos de podlen das anteras maiores de
flores completas ¢ de estaminadas.

Endress & Stumpf (1991) citam que a forma dos
estames ¢ direta ou indiretamente influenciada pela
sua posi¢do dentro do botdo floral bem como da
arquitetura interna do mesmo. Porém, aparentemente,
em A. occidentale a separagdo temporal na formagao
do estame maior em relagdo aos menores, bem como
a propria irregularidade no desenvolvimento entre
0s estames menores atuam para permitir a expressao
normal do programa ontogenético estaminal e
minimizar o efeito espacial dentro do botdo floral.
Portanto, parece pouco 6bvia a contribui¢do da
heterocronia para o sistema alogamico de polinizagdo
no cajueiro.
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