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APRESENTAÇÃO
A obra “Ensino, Pesquisa e Inovação em Botânica” transita por esferas que 

proporciona a possibilidade de percepção de o quão ampla e abrangente é esta grande 
área das Ciências Biológicas, esta, por sua vez, um grande campo do saber.

Neste sentido, o leitor tem a oportunidade de enveredar por caminhos em que 
verificará uma amplitude de pensamento acerca do que pode ser explorado, e, ainda, 
provocando este leitor a alargar suas perspectivas de realização de investigações 
envolvendo estes organismos fundamentais e indispensáveis na manutenção da vida no 
planeta: as plantas! 

Por questões de um raciocínio sequenciado deste título, os capítulos foram trazidos 
concebendo seus perfis principais dentro da proposta geral, assim, primeiramente são 
trazidos os estudos com enfoque direcionados especificamente ao ensino de Botânica, 
seguido de estudos com pesquisas básicas e aplicadas com subáreas mais tecnicistas, 
desembocando em vieses mais nitidamente inovadores, não havendo aqui a sugestão de 
que estes perfis sejam mutuamente exclusivos entre os capítulos, pelo contrário, há uma 
inter e transdisciplinaridade entre os mesmos.

Sem maiores delongas, portanto, desejo a todos que usufruam ao máximo das 
informações aqui contidas, reproduzindo-as, aplicando-as e sempre aprendendo mais...

Jesus Rodrigues Lemos
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RESUMO: Com a tendência das últimas décadas 
de elevação das temperaturas e maiores 
períodos de seca no Brasil, faz-se necessário 
um estudo sobre o impacto que esses agentes 
estressores vêm causando nas plantas nativas e 
naquelas mantidas in situ e ex situ. A polinização 
bem-sucedida, com grãos de pólen viáveis, é 
fator essencial para a manutenção da vegetação. 
Dentre os agentes estressores, a disponibilidade 
hídrica e o aumento de temperatura têm sido 
considerados como importantes fatores que 
afetam o período reprodutivo das plantas, 
especialmente na produtividade e viabilidade 
polínica. Os efeitos podem ser avaliados 
em experimentos controlados por meio de 
simulações da situação futura prevista devido 
às alterações climáticas. Os dados devem ser 
comparados aos obtidos em grãos de pólen de 
plantas mantidas em condições que representem 
a situação atual ou anterior às mudanças 
climáticas previstas para o final do século XXI. 
A avaliação palinológica sobre esses impactos 
abrange a morfologia polínica clássica utilizando 

ferramentas tecnológicas, como a microscopia 
fotônica e eletrônica de varredura, para verificar 
possíveis anormalidades em grãos de pólen 
devido a exposição aos fatores associados às 
mudanças climáticas. Outros testes também 
são necessários. Os estudos com esse enfoque 
contribuem para o entendimento das possíveis 
consequências fisiológicas nas propriedades 
germinativas polínicas e consequentemente, na 
fertilização das plantas em ambientes naturais 
impactados pelas mudanças climáticas.
PALAVRAS - CHAVE: Grãos de pólen, 
Morfologia polínica, Mudanças climáticas, Testes 
histoquímicos, Testes de germinação polínica, 
Viabilidade polínica in vitro

IMPACT OF ELEVATED TEMPERATURE 
AND DROUGHT ON POLLEN 

CHARACTERISTICS OF NATIVE AND 
CULTIVATED SPECIES

ABSTRACT: With the trend of recent decades of 
rising temperatures and longer periods of drought 
in Brazil, it is necessary to study the impact that 
these stressors have been causing on native 
plants and on those maintained in situ and ex situ. 
Successful pollination with viable pollen grains 
is an essential factor in maintaining vegetation. 
Among the stressors, water availability and 
temperature increase have been considered 
as important factors that affect the reproductive 
period of plants, especially in productivity and 
pollen viability. The effects can be evaluated in 
controlled experiments through simulations of the 
predicted future situation due to climate change. 
The data must be compared to those obtained 
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from pollen grains of plants maintained in conditions that represent the current situation or 
previous to the climate changes predicted for the end of the 21st century. The palynological 
assessment of these impacts covers classical pollen morphology using technological tools, 
such as photonic and scanning electron microscopy, to check for possible abnormalities in 
pollen grains due to exposure to factors associated with climate change. Further tests are also 
needed. Studies with this focus contribute to the understanding of the possible physiological 
consequences on pollen germinative properties and, consequently, on plant fertilization in 
natural environments impacted by climate change.
KEYWORDS: Climatic changes, Histochemistry tests, In vitro pollen germination, Pollen 
germination tests, Pollen grains, Pollen morphology

1 |	 INTRODUÇÃO
As simulações projetadas pelos modelos globais do IPCC (Intergovernmental Panel 

on Climate Change) para o século XX demonstraram que de 1960 a 2000 houve uma 
tendência positiva significativa na frequência de noites mais quentes em praticamente 
toda a América do Sul ao sul de 10° S. Tendências positivas em relação aos eventos de 
precipitação intensa distribuídos irregularmente ao longo dos anos e extensos períodos 
de seca também foram observadas na série histórica para o sudeste da América do Sul 
(Marengo et al. 2010). As projeções mais otimistas para o sudeste brasileiro até o final do 
século XXI indicam elevação da temperatura de 2 a 3° C, enquanto em um cenário mais 
pessimista a temperatura será ainda mais elevada, de 3 a 4° C, com eventos pluviométricos 
severos e irregulares em ambos os cenários, levando a episódios prolongados de seca 
(Marengo et al. 2007).

Como exemplo, estudos realizados por várias instituições de pesquisa de São Paulo 
indicaram que a biodiversidade dos ecossistemas terrestres e aquáticos abrangidos pela 
Reserva da Biosfera do Cinturão Verde (RBCV-SP) vem sendo impactada pelas mudanças 
climáticas. Como exemplo do que vem ocorrendo nos fragmentos florestais incluídos 
nesta área podemos apontar os registros do Instituto Astronômico e Geofísico realizados 
de 1933 até 2017 que demonstraram aumento de mais de 2° C na temperatura média 
anual e aumento médio de 6,0 mm na precipitação anual no Parque Estadual das Fontes 
do Ipiranga (PEFI, administrado pelo Instituto de Botânica). Este aumento de temperatura 
foi acompanhado por uma elevação de quase 50% dos totais anuais de precipitação 
pluviométrica, associada à diminuição dos dias de chuva e maior variabilidade climática 
(IAG/USP 2017). Nesse período, a taxa de variação da temperatura média anual no PEFI 
foi mais do que o triplo da observada para todo o globo terrestre, potencializando os riscos 
de perda de biodiversidade neste fragmento florestal urbano.

A reprodução das plantas é altamente vulnerável a fatores de estresse como alta 
concentração de CO2, altas temperaturas, componentes atmosféricos tóxicos e diferentes 
graus de dessecação, o que pode levar a mudanças nas comunidades vegetais com perda 
ou/e substituição de espécies, principalmente as endêmicas e em pequenas populações 
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(Koti et al. 2005). “Viabilidade” é definida como a capacidade de viver, desenvolver-se 
ou, no caso das plantas, germinar quando existem condições favoráveis (Dafni & Firmage 
2000). Portanto, estudos de viabilidade contribuem para a análise de risco e são essenciais 
para a adoção de estratégias de manutenção da biodiversidade vegetal em planos de 
conservação (Zanella et al. 2012, Frankham 2010).

Para a conservação da biodiversidade vegetal nativa é importante entender as 
consequências da exposição dos grãos de pólen aos diversos tipos de agentes ambientais 
estressores advindos das mudanças climáticas. A disponibilidade de pólen é uma das 
principais limitações do sucesso reprodutivo das plantas, e, espera-se que seja mais eficaz 
quando vários grãos de pólen viáveis estejam atuando na polinização (Fernández et al. 
2012). A polinização efetiva é um pré-requisito para a formação de frutas e sementes na 
maioria das plantas, e informações sobre a biologia do pólen são necessárias para qualquer 
abordagem que vise conservar e/ou aumentar a produtividade vegetal (Cruzan 1989, Bolat 
& Pirlak, 1999, Shivanna 2003).

1.1	 Estudos morfológicos e de viabilidade polínica frente aos futuros 
cenários de extremos climáticos

A antera, é formada por dois lóculos situados de um lado e de outro do conectivo. 
Cada lóculo da antera é constituído por dois sacos polínicos nos quais se formam os grãos 
de pólen. Cada saco polínico é constituído do exterior para o interior pelas seguintes 
camadas celulares: (a) epiderme, (b) a camada mecânica (ou endotécio) em que as paredes 
interna e radial se lenhificam posteriormente e cujo processo está associado à deiscência 
da antera; (c) a camada transitória (ou camada média) que pode estar presente ou não 
e que se degenera rapidamente; (d) o tapete que tem um papel fisiológico importante 
no desenvolvimento das células esporogênicas e, (e) o tecido esporogênico composto 
por células diplóides que se multiplicam ativamente por meioses (Figura 1). Durante o 
desenvolvimento inicial dos estames, as células esporogênicas tornam-se bastante distintas 
das circundantes. A camada mais interna que as envolve, o tapete, nutrirá essas células 
que já diferenciadas passam a se chamar “células mães dos grãos de pólen” (CMP). O 
tapete é uma camada de células metabolicamente ativas que fornece esporopolenina para 
a esporoderme, secreta ß-1,3-glucanase para a quebra da calose, além de outros materiais 
essenciais ao pólen, como as moléculas lipídicas. O desenvolvimento normal do pólen 
depende dessa interação com o tapete e, na antese, o tapete já está degenerado em 
condições normais de desenvolvimento (Heslop-Harrison 1971, Dunbar 1973, Barth 1978, 
Pacini et al. 1985, Shivanna & Johri 1985, Dickinson 1992, Pacini 2000, Li & Zhang 2010).
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Figura 1. Caracterização dos estratos parietais da antera jovem (Fonte: Modificado de https://
lume-re-demonstracao.ufrgs.br/embriologia-vegetal-esporogenese/micro2.php).

O pólen é o microgametófito responsável pela transferência do material genético 
masculino e sua caracterização morfológica é tão importante na Taxonomia quanto na 
conservação da biodiversidade, já que anomalias polínicas podem impedir a fertilização 
vegetal. Os estudos da biologia polínica são importantes para subsidiar os programas de 
melhoramento de plantas, na avaliação das chances de germinação polínica após exposição 
a várias condições ambientais e no manejo de espécies nativas para reintrodução na 
natureza.

Embora o pólen apresente uma alta diversidade morfológica entre espécies, gêneros 
e famílias vegetais (Figura 2) é caracterizado por exibir três pontos em comum: (a) contém 
reservas de carboidratos para seu desenvolvimento e manutenção até a germinação do 
tubo polínico, (b) tem duas paredes celulares, a exina e a intina e, (c) contém os gametas 
ou seus precursores (Pacini 2000). Raras são as espécies cujo pólen não apresenta exina 
(parede exterior do pólen), geralmente as plantas marinhas e algumas poucas terrestres 
de ambientes tropicais muito úmidos, como as de Heliconiaceae, Lauraceae Musaceae e 
Zingiberaceae, que apresentam redução ou falta total de exina (Kress 1986).

Segundo Benzing (2000), para os estudos taxonômicos a utilização das 
características morfológicas dos grãos de pólen, principalmente o tipo de ornamentação da 
exina e número de aberturas polínicas (colpos, poros, sulcos etc.), é uma alternativa ao uso 
de características vegetativas, como a cor da folha e da flor e o tamanho dessas estruturas, 



 
Ensino, Pesquisa e Inovação em Botânica Capítulo 9 103

mais sujeitas a alterações morfológicas devido aos fatores ambientais. As características 
polínicas são consideradas conservativas do ponto de vista taxonômico e filogenético, 
pois apresentam baixa plasticidade fenotípica (Chanda et al. 1979). Sendo assim, o valor 
dos caracteres polínicos foi reconhecido na Taxonomia das Angiospermas nas propostas 
recentes de classificação do grupo (APG II 2003, APG III 2009, APG IV 2016), uma vez 
que podem indicar limites taxonômicos, afinidades e dar suporte à análise de esquemas 
de classificação.

Apesar dos grãos de pólen serem considerados morfologicamente estáveis (com 
exceção de algumas plantas ornamentais que podem apresentar pólen malformado em 
grande frequência, Figura 2) foi comprovado que altas temperaturas, suspensão hídrica, 
variações na quantidade de nitrogênio no solo, metais pesados, alta irradiação de UV-B 
e taxas elevadas de CO2 podem alterá-lo durante seu desenvolvimento na antera. Foi 
observado em plantas submetidas aos estressores climáticos e poluentes atmosféricos menor 
produção de pólen, pólen com tamanhos discrepantes e com deformações morfológicas, 
baixo índice de germinação polínica, menores comprimentos dos tubos polínicos, maior 
acumulação de flavonoides, aumento de enzimas e metabólitos antioxidantes e indução de 
genes de metabólitos secundários relacionados à proteção (Nilsson & Berggren 1991, Koti 
et al. 2005, Wang et al. 2005, Rezanejad 2009). 
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Figura 2. Imagens de grãos de pólen sob microscopia eletrônica de varredura. Acima: Grãos 
de pólen mal formados da planta ornamental Justicia brandegeeana Wassh. & L.B.Sm. (“flor-

camarão”, Acanthaceae). Abaixo à esquerda: Pólen de Anadenanthera sp. (Fabaceae). 
Abaixo no centro: Pólen de Vernonia sp. (Asteraceae). Abaixo à direita: Pólen e tubo polínico 
de Senefeldera verticillata (Vell.) Croizat (“maria-mole”, Euphorbiaceae). Barras das imagens de 

baixo = 10 µm (Fonte: Gabriela Cristina Sakugawa e Cynthia F. P. da Luz).

Estudos controlados com intensificação dos componentes abióticos em plantas 
economicamente importantes revelaram modificações no número de aberturas e na 
estrutura da exina do pólen (Shen & Webster 1986, Mercado et al. 1997, Porch & Jahn 
2001, Cross et al. 2003), assim como resultaram em menores taxas de germinação e 
viabilidade polínica (Ahmed  et al. 1992, Aronne 1999, Feng et al. 2000, Prasad et al. 2003, 
Wang et al. 2005, Das et al. 2014, Kaur et al. 2015).

Alta temperatura noturna (33 ± 2°C dia/30 ± 2°C noite) aplicada durante o 
desenvolvimento floral de Vigna unguiculata [L.] Walp. causou a indeiscência da antera 
pela não formação do endotécio e perda de viabilidade polínica devido a degeneração 
precoce do tapete. Foi demonstrado que o estágio floral mais sensível ao estresse ocorreu 
de 9 a 7 dias antes da antese (Ahmed et al. 1992). Em Phaseolus vulgaris com genótipo 
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sensível ao calor, o tratamento térmico (32°C dia /27°C noite) durante a microsporogênese, 
a partir de 9 dias anteriores a antese, também originou redução do espessamento 
da parede endotecial e degeneração incompleta dos septos interloculares, causando 
indeiscência das anteras, formação de pólen anormal e redução na viabilidade polínica 
(Porch & Jahn 2001). Resultado similar foi visto em Sesamum indicum (Kaul & Singh 1966) 
e no tomate (Lycopersicon esculentum) (Rudich et al. 1977). Ao contrário, a aplicação de 
baixa temperatura noturna em Capsicum annuum L. afetou as primeiras fases da meiose 
dos micrósporos, o que causou a diminuição na viabilidade polínica e desenvolvimento 
de grãos de pólen com menor tamanho e de exina menos espessa, o que acarretou uma 
menor quantidade de sementes por fruto. No entanto, plantas em fases posteriores de 
desenvolvimento dos micrósporos e na fase de maturação do pólen não foram afetadas 
pelos mesmos tratamentos térmicos (Mercado et al. 1997).

Em relação ao estresse hídrico, este foi prejudicial à produção de pólen no trigo 
(Triticum spp.), resultando em uma redução de 40% a 50% no rendimento (Dorion 
et al. 1996). A degeneração das células do tapete induzida pela seca prejudica a 
microsporogênese e o desenvolvimento do pólen. O momento de degeneração do tapete 
é crucial, pois uma degeneração precoce resulta em perda de orientação nas etapas do 
desenvolvimento polínico, e uma degeneração tardia leva a ausência no fornecimento 
de nutrientes essenciais aos micrósporos (Saini et al. 1984, Lalonde et al. 1997, Ji et al. 
2010). Além disso, o pólen desenvolvido sob condições de seca é desprovido de amido, 
limitando a fertilização e o crescimento do tubo polínico (Ji et al. 2010). No trigo, o estresse 
hídrico diminuiu o nível de invertases no desenvolvimento do pólen (Dorion et al. 1996, 
Lalonde et al. 1997, McLaughlin & Boyer 2004, Koonjul et al. 2005), enquanto as plantas 
de linhagens tolerantes à seca apresentaram uma expressão normal de invertase (Ji et al. 
2010). Nenhum efeito foi observado na fertilidade feminina do trigo sob estresse moderado 
de seca (Saini & Aspinall 1981, Ji et al. 2010).

O fornecimento insuficiente de grãos de pólen viáveis aos estigmas e a baixa 
qualidade genética do pólen foram apontados como os dois principais componentes na 
limitação polínica (Aizen & Harder 2007, Ashman et al. 2004, Hegland & Totland 2008, 
Knight et al. 2005, Larson & Barrett 2000). O sucesso da germinação do tubo polínico tem 
profundo efeito na fertilização das plantas e consequente produção de frutos e sementes. 
Estudos relacionaram a viabilidade polínica com características dos frutos e a quantidade 
de pólen com a produção e qualidade das sementes (Cardoso 2003, Latado et al. 2004). 
Vários estudos demonstraram que as técnicas de selecionamento polínico influenciaram 
beneficamente vários cultivos como o do girassol, cuja tolerância das plantas ao calor e 
maior resistência à seca se deveu a auto-polinização com grãos de pólen selecionados 
(Lyakh & Totsky 2014). A viabilidade polínica repercute também no potencial das espécies 
de realizar a fecundação cruzada entre populações distantes (Richards et al. 2005).
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1.2	 Mecanismos de estabilização hídrica do microgametófito em face ao seu 
desenvolvimento 

O tempo de viabilidade polínica pode decorrer de poucos minutos até alguns meses, 
e parece estar relacionado às características fisiológicas do pólen com relação ao conteúdo 
de água antes e após sua dispersão e também a qual tipo de reservas de carboidratos 
possui (Hoekstra & van Roekel 1988, Dafni & Firmage 2000, Nepi et al. 2001). 

O pólen apresenta variações em seu teor de água adequadas às fases de seu 
desenvolvimento. O desenvolvimento do pólen compreende três etapas principais: (i) 
microsporogênese (diferenciação das células esporogênicas e meiose); (ii) desenvolvimento 
pós-meiótico dos micrósporos; e (iii) mitose dos micrósporos (Chaudhury 1993). O 
desenvolvimento polínico pode ser dividido em cinco fases que diferem em relação 
ao estado de hidratação: (1) O pólen se desenvolve dentro da antera imerso no fluido 
locular, que transporta nutrientes do tapete, incluindo lipídeos – denominada como fase 
da microsporogênese; (2) O líquido locular desaparece por reabsorção e/ou evaporação 
antes da abertura da antera e os grãos de pólen em maturação sofrem desidratação, que 
pode se dar antes ou logo depois da deiscência da antera, dependendo da espécie - a fase 
de desidratação; (3) As anteras se abrem, o pólen pode ser dispersado imediatamente ou 
ser mantido ali para ser disperso posteriormente, como ocorre, por exemplo, nas plantas 
entomófilas que dependem dos insetos para sua polinização - a fase de apresentação; 
(4) O pólen é dispersado pelos vários agentes polinizadores, permanecendo exposto no 
ambiente por diferentes períodos - a fase de dispersão; (5) Após a dispersão, quando o 
pólen cai no estigma e, no caso de haver compatibilidade e condições adequadas, sofrerá 
reidratação e iniciará a germinação com emissão do tubo polínico - a fase de interação 
pólen-estigma (Pacini & Franchi 1992, Pacini et al. 2006, Firon et al. 2012). Dessa maneira, 
o volume dos grãos de pólen diminui ligeiramente após a clivagem meiótica e começa a 
aumentar durante a formação da exina e intina. Na fase de desidratação, o volume diminui 
novamente, só aumentando depois, quando o pólen cai no estigma (Firon et al. 2012).

Depois da degeneração do tapete, o fluido locular permanece por um curto período 
de tempo e depois desaparece, iniciando a fase da desidratação que faz com que a antera 
se deforme, abrindo-se. Normalmente, logo antes ou logo depois da deiscência da antera 
ocorre a desidratação parcial do grão de pólen, que entra em estado “dormente” (em 
analogia com sementes). No estado dormente seus processos bioquímicos funcionam com 
uma taxa de atividade baixa para resistir às tensões do ambiente externo (Pacini 1990, 
Pacini 1997, Franchi et al. 2011, Firon et al. 2012).

A formação da exina do pólen depende em grande parte do papel secretório do 
tapete (Pacini et al. 1985, Shivanna et al. 1997), que começa a depositar precursores 
lipídicos na superfície da primexina celulósica dos micrósporos, logo após a liberação da 
tétrade, levando à formação da exina esculpida (Piffanelli et al. 1997, Blackmore et al. 
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2007). Nos estágios posteriores de desenvolvimento do pólen, o tapete produz e segrega 
os componentes lipídicos do pólen (trifina) nas cavidades da exina (Piffanelli et al. 1997, 
Blackmore et al. 2007). Durante a fase de desidratação, os corpos lipídicos remanescentes 
do tapete ficam envolvidos pela rede de retículo endoplasmático rugoso e numerosas 
vesículas se acumulam ao redor da periferia do citoplasma do pólen. Lipídeos também se 
acumulam no lóculo da antera e posteriormente dentro das columelas da exina do pólen 
(Piffanelli et al. 1998). Portanto, os lipídios intracelulares estão presentes tanto no pólen 
maduro como reserva de energia para a germinação do tubo polínico, quanto no micrósporo 
em desenvolvimento. Tanto a membrana como os lipídios de armazenamento dos grãos de 
pólen fornecem os substratos para a rápida expansão do plasmalema que ocorre após a 
germinação do pólen e o subsequente alongamento do tubo polínico (Pacini 2000). 

Eventualmente, a superfície do pólen pode ser recoberta por uma substância 
que consiste principalmente de ácidos graxos e derivados de ácidos graxos de cadeia 
longa, como ésteres e compostos voláteis lipídicos, e várias proteínas, além de pigmentos 
carotenóides e óleos como essências aromáticas, que atraem e facilitam a adesão do pólen 
aos insetos, ocorrendo em abundância no pólen de plantas entomófilas. Essa substância 
que se chama “cimento polínico”, “pollenkitt”, “trifina” ou “pollen coat” desempenha papel 
fundamental no contato inicial entre o pólen e a superfície estigmática, antes da emergência 
do tubo polínico. O “pollenkitt” pode representar até 15% da massa total do pólen ao 
preencher os espaços entre as columelas e a superfície da exina, fornecendo relativa 
impermeabilidade ao grão de pólen, estratégia para evitar a perda de água, mantendo-o 
em um estado semi-desidratado (Preuss et al. 1993, Piffanelli et al. 1998). Verificou-se que 
deficiências quantitativas ou qualitativas na trifina foi a causa da esterilidade masculina 
devido à falta de hidratação polínica (Preuss et al. 1993).

1.3	 Manutenção da viabilidade polínica frente às variações ambientais 
A cutícula das anteras, a esporoderme e os componentes lipídicos desempenham um 

papel protetor importante para o desenvolvimento do microgametófito masculino. A cutícula 
da antera e a esporoderme são as duas principais camadas de proteção dos micrósporos, e 
são pré-requisitos essenciais para o sucesso da dispersão polínica (Bolick 1981, Li & Zhang 
2010). O pólen, em geral, enfrenta mais perigo de ressecamento no ambiente do que os 
esporos de briófitas, samambaias e licófitas, já que as vias de comunicação bioquímica do 
pólen devem permanecer acessíveis ao estigma. O ar seco é um ambiente hiperosmótico e, 
a interface pólen/ar é oposta a interface pólen/estigma para o citoesqueleto hidrostático do 
pólen. A atmosfera pode representar um ambiente muito hostil, como ocorre, por exemplo, 
em um local com 50% de umidade relativa e temperatura a 20° C, cuja diferença entre 
o potencial osmótico do ar e da célula vegetal pode ser superior a 900 bar. Uma célula 
vegetal sem uma camada especial de cutina, suberina ou esporopolenina plasmolisaria 
muito rapidamente. Embora a plasmólise seja uma maneira de “acomodar a mudança de 
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volume” não é uma opção na harmomegatia polínica. Para um grão de pólen sobreviver 
aos estressores ambientais deve ser capaz de resistir às forças incidentes e suas deflexões 
e nisso a exina tem papel fundamental. Portanto, a exina serve para a proteção do pólen 
no meio ambiente, para a harmomegatia e como um reservatório bioquímico (Bolick 1981). 
Como a exina do pólen consiste principalmente do biopolímero esporopolenina, formada 
por fenóis polimerizados e derivados de ácidos graxos, a polimerização dessas moléculas 
químicas oferece à exina alta resistência aos fatores físicos e ambientais (Osthoff & 
Wiermann, 1987, Ahlers et al. 1999, Li & Zhang 2010). 

	 A relação superfície-volume do pólen é uma das principais características que 
determina a taxa de perda de água, o que por sua vez se traduz em viabilidade e chances 
de sucesso na polinização (Aylor 2003, Ejsmond et al. 2015). Hipóteses prévias sobre o 
efeito da dessecação no pólen apontavam que uma planta deveria produzir grãos maiores 
que apresentassem também uma relação superfície/volume menor para minimizar a taxa de 
perda de água. Ejsmond et al. (2015) ao estudarem o pólen de 232 espécies de 11 grupos 
taxonômicos corroboraram as evidências de que a variabilidade interespecífica no tamanho 
do pólen é afetada pelas condições ambientais durante o período de floração. Porém, 
esses autores verificaram maiores grãos de pólen com menor relação superfície/volume 
produzidos por plantas que cresceram em locais com alta temperatura, independente da 
intensidade do déficit hídrico.

	 A região das aberturas e toda a exina estão sujeitas aos esforços mecânicos na 
regulagem do volume de água do pólen devido as mudanças que ocorrem durante sua 
hidratação, nas diversas fases ainda na antera, e depois, na polinização e ao cair nos 
estigmas. As alterações da pressão osmótica no citoplasma do pólen durante a hidratação 
ou desidratação são reguladas por diversos fenômenos harmomegáticos da exina, tanto 
mecânicos quanto fisiológicos. Com relação aos fatores mecânicos da exina, foi visto que: 
(a) a capacidade da exina de resistir à compressão diminui com o aumento do tamanho 
do pólen e depende de sua forma. Os elementos de compressão, as columelas, devem 
ser curtas e largas para resistirem a maiores compressões; (b) já a habilidade da exina 
de resistir a tensão interna é independente do comprimento ou forma do pólen. Columelas 
bem desenvolvidas resistem melhor à flexão e ao cisalhamento (deformação devido a um 
deslocamento em planos diferentes, com manutenção do volume) (Bolick 1981). Devido a 
densidade específica da esporopolenina, é preferível que o pólen apresente mais elementos 
de tensão do que de compressão, pois os elementos de compressão têm seção transversal 
maior e, portanto, são mais pesados do que os elementos de tensão. Isso porque o pólen é 
dispersado por longas distâncias pelo ar ou pelos insetos, e por isso, é preferível que seja 
mais leve. Para reduzir as demandas no uso dos elementos de compressão, estes devem 
ser: (a) usados com moderação (menos columelas), (b) prontamente sintetizados e, (c) 
com baixa densidade (Bolick 1981). 

	 Diferentes estruturas e espessuras indo do equador para os pólos de um 
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determinado grão de pólen servem para dar ao grão um eixo preferencial de contração 
no caso de dessecação. Quando ocorre desidratação, para evitar a dessecação ocorre 
o dobramento da exina sobre si mesma, invaginando-se em áreas menos espessas e 
na região das aberturas. Muitas vezes a região das aberturas apresenta uma margem 
com estrutura mais fina e mais sólida do que o resto da estrutura columelar da exina, o 
que permite maior controle da flexibilidade no fechamento das aberturas. Isso enfatiza a 
importância da exina em acomodar mudanças no volume do pólen devido à absorção ou 
perda de água (Bolick 1981). Por outro lado, nas plantas marinhas e em algumas plantas 
terrestres de ambientes úmidos, a exina é reduzida ou ausente, pois a desidratação é 
mínima ou nenhuma devido as condições do próprio ambiente (Pacini 1990, Franchi et al. 
2011, Firon et al. 2012).

	 O pólen e o estigma estão bem adaptados para gerar microambientes favoráveis à 
germinação, crescimento dos tubos polínicos e fertilização do óvulo. A secreção do estigma 
é a principal condição para a germinação polínica, que ocorre de maneira autotrófica a partir 
das reservas do grão de pólen, enquanto o crescimento dos tubos polínicos é heterotrófico, 
às expensas das reservas estilares (Heslop-Harrison 2000). A germinação in vitro não 
reproduz completamente o crescimento do tubo polínico in vivo, uma vez que podem 
ocorrer interações entre a composição do meio de germinação e as diversas condições 
ambientais e do material vegetal. No entanto, apesar dessas desvantagens, a germinação 
in vitro oferece a possibilidade do controle das condições experimentais simulando uma 
condição mais próxima da germinação do pólen e tem sido considerada uma metodologia 
muito útil para essa finalidade (Soares et al. 2013, Souza et al. 2017). Os estudos de 
germinação do tubo polínico in vitro se mostraram eficientes como estimativa da viabilidade 
polínica em várias espécies de plantas, incluindo bromélias (Parton et al. 2002, Munhoz et 
al. 2008, Kumari et al. 2015, Souza et al. 2015, Souza et al. 2017).

	 Os carboidratos no pólen não funcionam apenas como reservas metabólicas ou 
carboidratos estruturais, são também importantes na determinação da longevidade polínica. 
O pólen com baixa longevidade apresenta pouca quantidade de carboidratos solúveis, 
enquanto o pólen longevo tem mais carboidratos solúveis, assim como polissacarídeos 
citoplasmáticos. Estudos demonstraram uma correlação negativa entre o conteúdo em 
amido e sacarose no pólen de várias espécies. A sacarose protege as membranas no pólen 
desidratado (Hoekstra et al. 1992, Speranza et al. 1997). 

	 Os grãos de pólen toleram dessecação ambiental até determinado ponto, sendo 
que a perda da viabilidade em diferentes espécies tem sido correlacionada com a perda 
de água e manutenção do estado de desidratação em condições naturais e de laboratório 
(Linskens & Cresti 1988, Nepi & Pacini 1993, Lisci et al. 1994). Os grãos de pólen foram 
classificados em dois tipos conforme o teor relativo de água (Firon et al. 2012). Na abertura 
da antera o pólen maduro do “tipo recalcitrante” contém mais de 30% de água, entretanto, 
geralmente desseca rapidamente durante sua dispersão, diminuindo drasticamente sua 
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viabilidade conforme a redução do teor relativo de água (Aylor 2003, Franchi et al. 2002, Nepi 
et al. 2001). Já o pólen maduro com teor relativo de água inferior a 30% é denominado de 
“tipo ortodoxo” e, acredita-se que seja capaz de manter a hidratação em níveis relativamente 
baixos e constantes durante sua fase de dispersão, antes de interagir com o estigma. Esse 
controle nas flutuações do conteúdo relativo de água, que é uma característica do pólen 
ortodoxo, favorece a viabilidade polínica, pois diminui sua vulnerabilidade aos ciclos de 
hidratação e desidratação causados pelas variações de umidade do ar, as quais poderiam 
causar danos irreversíveis em seu citoesqueleto (Heslop-Harrison & Heslop-Harrison 1992, 
Firon et al. 2012).

	 Dependendo da espécie, o pólen maduro tem um teor de água entre 5 a 50%. 
O pólen com alto teor de água pode ou não ser capaz de controlar a retenção hídrica 
durante a deiscência da antera (Pacini 2000, Nepi et al. 2001). Estratégias citofisiológicas 
do pólen são usadas para reter a água durante sua dispersão, como a presença dos 
carboidratos citoplasmáticos. Na ausência de tais estratégias, uma polinização rápida deve 
ser assegurada, porque a perda descontrolada de água leva ao perecimento da viabilidade 
polínica (Nepi et al. 2001).

	 É provável que todo o pólen contenha pelo menos alguns lipídios, mas alguns 
parecem usar somente lipídios como fonte primária de energia. Ao contrário, outros 
dependem principalmente de carboidratos, embora os lipídios não estejam completamente 
ausentes. Entre as reservas de carboidratos de pólen, o amido é o mais comum e, na prática, 
o pólen pode ser classificado como «amiláceo» (contendo amido) ou «não-amiláceo» 
(rico em lipídios ou sem amido). A regulação hídrica do pólen maduro foi estudada por 
Pacini (2000) que relatou a importância do amido nesse processo. O amido é a reserva de 
polissacarídeo mais comum e todos os grãos de pólen imaturos têm amido. A acumulação 
de amido se dá imediatamente após a fase de tétrade, na separação dos micrósporos, 
quando se formam pequenos vacúolos para armazenamento de amido. Posteriormente, os 
vacúolos aumentam em quantidade durante o desenvolvimento polínico em uma ou duas 
ocasiões, dependendo da espécie. À medida que os vacúolos se formam, os grãos de pólen 
aumentam em volume. Antes da deiscência da antera o amido pode ser completamente 
ou parcialmente hidrolisado, ou ainda, raramente hidrolisado. Dependendo da espécie, o 
amido pode ser total ou parcialmente transformado em: (a) outros tipos de polissacarídeos 
(frutanos e raramente calose), (b) dissacarídeos (sacarose) ou, c) monossacarídeos 
(glicose e frutose). Dessa forma, Pacini (2000) reconheceu duas categorias de grãos 
de pólen maduros: a) com frutanos e sacarose ou, b) frutanos e sacarose ausentes ou 
escassos. 

	 Os frutanos são compostos derivados da polimerização da frutose num primer 
de sacarose. Seu comprimento varia de três a centenas de unidades monossacarídicas 
(Kandler & Hopf 1980). Os frutanos são conhecidos como substâncias de reserva de 
tubérculos e rizomas e de sementes em menor quantidade (Kandler & Hopf 1980). Além 
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de atuar como reserva, os frutanos atuam como osmorreguladores por meio de sua 
polimerização e despolimerização (Edelman & Jefford 1968). Eles desempenham um papel 
importante na tolerância a baixas temperaturas, estresse hídrico e regulação da absorção 
de água (Kandler & Hopf 1980, Hendry 1993, Spollen & Nelson 1994). 

	 Os grãos de pólen maduros que apresentam sacarose e frutanos possuem 
mecanismos capazes de regular o teor de água pelo controle da pressão osmótica, 
prevenindo sua perda ou absorção excessiva, sendo mais resistentes aos choques térmicos 
enquanto aguardam a atuação dos agentes polinizadores. Além disso, geralmente, esses 
grãos de pólen têm aberturas na exina que regulam ainda mais as trocas hídricas, permitindo 
sua sobrevivência às flutuações de temperatura e umidade. Ao contrário, os grãos de pólen 
com falta ou escassez de frutanos e sacarose não possuem mecanismos eficazes capazes 
de regular a troca de água, nem de suportar o choque térmico, muitas vezes carecendo de 
aberturas, sobrevivendo melhor em lugares onde a umidade é alta e a temperatura é baixa 
(Milocani et al. 2006). 

	 Para Baker & Baker (1979, 1983) a quantidade de amido dos grãos de pólen 
maduros vai depender do tipo de polinização da planta, do comprimento que os tubos 
polínicos terão que percorrer no gineceu até atingir o óvulo e da posição evolutiva da família. 
Grãos de pólen que apresentam apenas amido sofrem desidratação mais rapidamente e, 
consequentemente, não conseguirão ser transportados a longa distância na polinização. 
O tipo de substância de reserva está também relacionado ao tamanho do pólen e ao tipo 
de inseto polinizador (Baker & Baker 1979). De acordo com Endress (1994), os lipídios 
são mais comuns em grãos de pólen de tamanho grande a gigante (80-200 µm) do que 
em menores (15-80 µm). Pólen coletado por dípteros e himenópteros, incluindo abelhas, 
geralmente carece de amido (Endress 1994, Franchi et al. 1996).

	 Franchi et al. (1996) estudaram os grãos de pólen maduros de 901 espécies 
pertencentes a 104 famílias de eudicotiledôneas e 15 famílias de monocotiledôneas, 
ranqueando-os de acordo com suas reservas de amido para avaliar sua aplicação na 
Sistemática. Os grãos de amido apresentaram diferentes propriedades físico-químicas, 
ou seja, diferentes cores após aplicação de iodo (coloração com iodeto de potássio sob 
birrefringência em luz polarizada). Esses autores ressaltaram também os resultados de 
outros testes realizados em um número limitado de espécies que revelaram outros tipos 
de reservas de carboidratos no citoplasma, localizados fora dos plastídios. A partir dessas 
observações, os autores relataram que as reservas de carboidratos podem ser armazenadas 
apenas nos plastídios, no citoplasma fora dos plastídios, ou em ambos. O ranque obtido 
pelos autores conforme os tipos de reservas do pólen foram parcialmente compatíveis com 
a Sistemática, já que apenas algumas famílias mostraram consistentemente o mesmo tipo 
de reserva. Os autores também sugeriram que a presença de polissacarídeos no citoplasma 
previne a rápida diminuição da viabilidade polínica devido à dessecação, corroborando a 
hipótese de que as adaptações ecofisiológicas do pólen estão de acordo com a respectiva 
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síndrome de polinização das plantas-fonte.
	 Milocani et al. (2006) ao estudar o pólen de Tillandsia (Bromeliaceae) relataram 

que a plasticidade ecológica adaptativa do gênero é confirmada também pelos caracteres 
polínicos morfológicos que parecem ser típicos tanto do pólen do tipo parcialmente 
desidratado (PD) quanto do tipo parcialmente hidratado (PH). Esta situação tem um 
significado ecológico, indicando que a alta plasticidade adaptativa pode ser uma das 
razões dos muitos habitats diferentes onde vivem as Tillandsia. Este caráter polínico é, 
provavelmente, um caráter plesiomórfico que permitiu ao gênero Tillandsia diferenciar 
espécies bem adaptadas a ambientes áridos e outras que vivem em florestas mésicas. Os 
autores também verificaram que, ao contrário de outros grãos de pólen, os de Tillandsia 
seleriana mantêm uma considerável quantidade de amido na célula vegetativa até a 
deiscência da antera, porém estes não apresentaram frutanos, fato esse revelado no 
resultado negativo obtido no teste da inulina. De acordo com a classificação do pólen, 
que considera como caráter principal o conteúdo de água (Nepi et al. 2001), o pólen de T. 
seleriana mostrou caracteres de ambas as categorias (pólen parcialmente desidratado e 
pólen parcialmente hidratado).

2 |	 EXEMPLO DE EXPERIMENTO CONTROLADO EM UM CONTEXTO DE 
MUDANÇAS CLIMÁTICAS GLOBAIS PARA AVALIAÇÃO DA INFLUÊNCIA DO 
AUMENTO DA TEMPERATURA NA PRODUTIVIDADE E VIABILIDADE DOS 
GRÃOS DE PÓLEN DE UMA ESPÉCIE DE BROMÉLIA ENDÊMICA DO ESTADO 
DE SÃO PAULO 

Foram desenvolvidos experimentos para avaliar o impacto da temperatura alta sobre 
a produção de grãos de pólen viáveis e capacidade de germinação polínica em plantas de 
Nidularium minutum Mez (subfamília Bromelioideae), bromélia terrícola rizomatosa com 
cerca de 30 a 40 cm de altura, endêmica da Mata Atlântica da Estação Biológica do Alto da 
Serra de Paranapiacaba, município de Santo André, Estado de São Paulo. A REBIO Alto 
da Serra de Paranapiacaba (23° 46’35,9” S e 46° 18’42,9” O), tem altitude em relação ao 
nível do mar de 750 a 900 metros. O clima é tropical de altitude, mesotérmico super-úmido, 
com temperatura variando, em média, de 14 a 15° C no inverno a 21 a 22° C no verão, 
cujas temperaturas anuais põem variar de 2° a 30° C. O Bioma é da Mata Atlântica, mais 
especificamente a Floresta Ombrófila Densa (Leme 2000, Lopes et al. 2009, Kurita et al. 
2014).

Nidularium minutum é considerada vulnerável conforme publicado no Livro Vermelho 
das Espécies Vegetais Ameaçadas de Extinção, pois apresenta um expressivo valor como 
planta ornamental, podendo torná-la alvo do extrativismo (Mamede et al. 2007, Kurita et al. 
2014, Flora do Brasil 2020). 

As plantas foram cultivadas a partir de sementes coletadas na REBIO e mantidas 
em casa de vegetação do Campo Experimental do Núcleo de Pesquisa em Plantas 
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Ornamentais (NPPO) do Instituto de Botânica (23°38’08’’-23°40’18’’ S e 46°36’48’’-46°38’00’’ 
O), localizado a 770–825 m de altitude. Após indução da floração com uso de 700 ppm de 
Ethephon, foram mantidas sob condições controladas em câmaras de crescimento por 10 
dias antes da antese, estágio floral mais sensível ao estresse (Ahmed et al. 1992), cujos 
botões florais apresentavam cerca de 3 cm de comprimento (Figura 3). As condições foram 
ajustadas para simular o cenário atual da região de Paranapiacada, de onde é endêmica, 
com termoperíodo de 25º C dia/16º C noite, e da projeção do aumento de temperatura de 
acordo com o IPCC para o final do século, com termoperíodo de 30º C dia/20º C noite (4 
graus acima da situação atual relatada para as médias de temperatura de Paranapiacaba). 
As flores em pré-antese e na antese foram coletadas das inflorescências inferiores e 
as anteras avaliadas foram retiradas do ciclo externo dos estames. Os testes utilizados 
seguiram os apresentados em Santos et al. (2021), com aplicação de testes histoquímicos 
(Carmin acético, Lugol, Alexander, Sudan IV), estimativa da viabilidade polínica e 
germinação polínica in vitro em meio de cultura BKM (Brewbaker & Kwack 1963), avaliação 
da morfologia polínica utilizando acetólise ACLAC (Raynal & Raynal 1971), mensuração 
do volume polínico em pré-antese e na antese e quantificação polínica e dos óvulos. Os 
resultados estão sendo avaliados e serão futuramente publicados, mas de antemão, viu-se 
que a alta temperatura afetou grandemente a viabilidade polínica de Nidularium minutum.
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Figura 3. Plantas de Nidularium minutum Mez e seus grãos de pólen. Acima: Plantas na 
câmara de crescimento. Abaixo à esquerda: Aspecto da planta, com a inflorescência em 

destaque. Abaixo à direita, superior: Grão de pólen sob microscopia eletrônica de varredura. 
Abaixo à direita, inferior: Grãos de pólen e tubos polínicos germinados sob microscopia 
óptica. Barra da imagem de baixo à direita, superior = 10 µm;  barra da imagem de baixo à 

direita, inferior = 20 µm (Fonte: Valéria Leobina dos Santos e Cynthia F. P. da Luz).

3 |	 CONCLUSÕES
A indústria e a vida moderna nas grandes cidades têm fornecido um número quase 

indefinido de agentes ambientais estressores e poluentes atmosféricos. O impacto nos 
grãos de pólen pelos vários fatores abióticos provenientes das mudanças climáticas 
continua sendo um fenômeno pouco conhecido. Frente aos cenários de extremos climáticos 
apontados nas simulações para o sudeste brasileiro onde as noites serão mais quentes, 
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as chuvas mais fortes e os períodos de seca mais extensos, são necessários estudos que 
ofereçam insights sobre o desempenho reprodutivo das plantas. É importante compreender 
se os parâmetros abióticos afetarão a preservação das características morfológicas do 
pólen ou sua taxa de viabilidade, pois anormalidades podem levar a graves consequências 
ecológicas para a conservação das espécies sob condições naturais.
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