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""Ndo entendo. Isso é tdo vasto que ultrapassa qualquer entender.
Entender é sempre limitado. Mas ndo entender pode ndo ter fronteiras.
Sinto que sou muito mais completa quando ndo entendo. Ndo entender,
do modo como falo, é um dom. Ndo entender, mas ndo como um simples
de espirito. O bom é ser inteligente e nio entender. E uma bencdo
estranha, como ter loucura sem ser doida. E um desinteresse manso, é
uma dogura de burrice. SO0 que de vez em quando vem a inquietacdo:

quero entender um pouco. Ndo demais: mas pelo menos entender que

ndo entendo."

Clarice Lispector
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Nota introdutoria

Essa dissertacdo foi subdivida em cinco capitulos que, apesar de
relacionados entre, podem ser lidos e compreendidos de forma
independente.

O primeiro capitulo trata de um breve historico sobre o espessamento
primario em caules de monocotiledoneas. Seu principal objetivo € deixar
evidente para o leitor a problemadtica referente tanto a nomenclatura dos
tecidos relacionados ao espessamento primario em monocotiledoneas,
quanto explicar as hipoteses que embasam essas nomenclaturas.

O segundo capitulo teve como principal objetivo evidenciar que,
apesar da discordancia de muitos autores da atualidade, existe continuidade
dos tecidos endoderme e periciclo entre os drgdos no corpo vegetativo de
monocotiledoneas, apresentando indicios que apdiam esse pensamento.

Ja o terceiro capitulo, Caule, demonstra dados que corroboram o
pensamento defendido nessa dissertacdo: endoderme e periciclo sdo os
tecidos responsaveis pelo espessamento do corpo primario do caule de
monocotiledoneas.

O quarto capitulo, Folha, discute e demonstra a presenca de
endoderme (entorno da unidade vascular desse 6rgdo) e periciclo (como
parte dessa unidade vascular) em folhas de Zingiberaceae e Costaceae.

O quinto e ultimo capitulo aborda a importancia dos ja mencionados

tecidos, quais sejam endoderme e periciclo, na formagao da raiz primaria.



Introdutory note

This dissertation was subdivided into five chapters that, although
related, can be read and understood in indepente.

The first chapter is a brief history of the primary thickening in stems

of monocots. Its main objective is to show the reader the issues concerning
both the terminologys of tissues related to primary thickening, as the
hypotheses that explain and based these terminologys.
The second chapter had as its main objective evidence that, despite the
disagreement of many authors of today, there is continuity of the tissues
endodermis and pericycle between the organs in the body of
monocotyledonous plant, presenting evidence to support this thought.

In the third chapter, Stem, are show datas that supports the ideas
advocated in this essay: endodermis and pericycle tissues are responsible
for thickening of the primary stems body of monocots.

The fourth chapter, Leaf, discusses and demonstrates the presence of
endodermis (surrounding vascular unit presente in this organ) and pericycle
(as part of this vascular unit) in leaves of Zingiberaceae and Costaceae.

The fifth and final chapter discusses the importance of the

aforementioned tissues, which are endodermis and pericycle in the primary

root formation.



“A unica literatura a qual tem relevancia direta aos trabalhos modernos é de 100 anos atrds
porque, nos anos subseqiientes, anatomistas tem virtualmente negligenciado topicos que, como

muitos na tradi¢do botdnica classica, foram considerados como ‘completamente estudados’ e,

’

portanto, desconsiderado pelas geragdes seguintes de investigadores.’

Martin Zimmermann e Philip Tomlinson

RESUMO

SILVA, C. G. da. O espessamento primario no sistema caulinar ¢ a
continuidade entre esses tecidos nos 0rgdos vegetativos de Zingiberaceae e
Costaceae: enfoque nos tecidos endoderme e periciclo. Cap. 1. Historico
sobre espessamento primario. 2009. Instituto de Biociéncias. Universidade

de Sao Paulo, Sao Paulo, 2009.

Desde o fim do século XIX, surgiram uma grande variedade de
terminologias para denominar a regido meristematica responsavel pelo
espessamento primario em monocotiledoneas. Apesar desse grande nlimero
de denominagdes, poucas hipoteses e idéias sdo utilizadas para embasar
esse grande conjunto de terminologias. Esse capitulo historico tem por
objetivo explicar a origem dessas terminologias e compreender a correlagdo
entre as hipdteses que as embasam. Ao final dessa explanagdo, serd
possivel compreender o porqué da defesa da presenga dos tecidos
endoderme e periciclo como sendo os dois tecidos meristematicos
responsaveis por esse espessamento primario em monocotiledoneas, em
detrimento da denominacdo mais aceita atualmente de “PTM”, um tnico

meristema defendido por muitos autores.

Palavras-chave: PTM. MEP. Endoderme. Periciclo. Cambium.

Monocotiledoneas.



“The only literature to which modern work has any direct relevance is that of about
100 years ago because in subsequent years anatomists have virtually neglected a topic
which, like many others in the classical botanical tradition, has been regarded as "fully
worked out" and therefore dismissed by later generations of investigators.”

Martin Zimmermann and Philip Tomlinson
ABSTRACT

SILVA, C. G. da. The primary thickening in stem system and the
continuity between tissues in vegetative organs from Zingiberaceae e
Costaceae: approach in tissues endodermis and pericycle. Ch. 1. Historical
about primary thickening. 2009. Instituto de Biociéncias. Universidade de

Sdo Paulo, Sdo Paulo, 2009.

Since ends of 19" century, arised a great diversity of terminologys to name
meristematic region responsible for primary thickening in monocotyledons.
Despite of this great number of denominations, a few hypothesis and ideas
are utilized to base this great complex of terminologys. This historical
chapter aims explain the origin from this terminologys and understand
correlations between hypothesis basis. At the end of this explanation, you
can understand why the defense of presence of endodermal and pericycle
tissue as the two meristematic tissues responsible for this primary
thickening in monocotyledonous rather than the currently most accepted

name of "PTM", a single meristem advocated by many authors.

Keywords: PTM. MEP. Endodermis. Pericycle. Cambium. Monocotyledons.



1.  HISTORICO SOBRE ESPESSAMENTO PRIMARIO.

1.1  Introducéo

Entender a evolucdo dos termos que se referem ao espessamento
primario em monocotiledoneas € um topico importante. Mas, algo que vai
além disso em importancia ¢: entender os significados assumidos pelos
termos que foram empregados. Esse breve historico tem por maior objetivo
demonstrar, historicamente, o significado dos principais termos
empregados que facam referéncia ao espessamento primario em plantas
vasculares focado, principalmente, em monocotiledoneas. Além da
necessidade de se entender o significado dos termos que fazem referéncia
ao espessamento primario, também ¢ importante entender um pouco do
contexto historico no qual ele foi gerado. Uma vez, feita essa associagdo
entre contexto histérico e significado do termo, poder-se-a4 dizer que o
objetivo principal desse capitulo foi alcangado (ver quadro 3 com resumo
das relagdes).

A histéria dos estudos sobre espessamento primario iniciou-se no
século XIX na Europa em uma época onde a comunicagdo entre os
pesquisadores, ou melhor, naturalistas, ndo apresentava o dinamismo e a
velocidade encontradas nos dias atuais. Por essa razao, ¢ facil imaginar que
naturalistas com o mesmo objeto de estudo atribuissem termos distintos
para o mesmo evento bioldgico ou concluissem que o processo bioldgico
ocorria de forma distinta de acordo com as idéias e hipdteses que
influenciaram o pensamento do autor sobre o processo estudado.

Quando se fala mais especificamente de espessamento primario em
plantas vasculares, apesar da grande quantidade de termos, mas a
quantidade de idéias e hipoteses que servem de embasamento para esses

termos pode ndo completar uma dezena. Por essa razdo, nesse breve
5



histérico, os termos foram agrupados por afinidade de idéias que os
embasavam, tornando possivel uma andlise mais sucinta e robusta dos
eventos historicos que se relacionaram, mostrando a evolucdo do
pensamento histdrico sobre o espessamento primario em plantas vasculares.
Ao final da analise desses agrupamentos de id¢€ias, foi realizado um quadro
geral que mostra a relagdo que existe entre esses grupos € 0s principais

pontos onde houve modificagdes das idéias.



1.2 “Cambium” e suas variacdes de terminologia e significado.

Uma das primeiras denominacdes atribuidas ao meristema de
espessamento primario foi feita por Schleiden (DeMason, 1979a). Esse
trabalho, devido a sua importancia, foi traduzido para a lingua inglesa em
1849, mas outros autores o sucederam (ver quadro 1) fazendo uso da
mesma nomenclatura ou de denominagdes. O autor utiliza o termo cambio
(“cambium”) para descrever, pela primeira vez em monocotiledoneas, um
conjunto de células presentes que eram responsaveis pela formacdo de
tecidos no caule e que contribuem para o aumento em espessura desse
orgdo.

Para esses autores, esse tecido estaria presente em plantas que
apresentavam hastes (como Pistia obovata), caules de palmeiras, lilidceas
herbaceas, bulbos de Allium, Lilium, entre outras plantas que possuem uma
gema terminal cOnica presentes, em sua maioria, organismos de intern6 nao
desenvolvido.

Muitos autores alemaes passaram a adotar esse termo e variagdes
desse termo. “Etagencambium” (Schoute, 1903) e “fugacious cambium”
(Petersen, 1892) foram variacdes do termo ‘“cambium” adotadas para
especificar melhor as descricdes feitas anteriormente: um cambio que tem
atuacdo por um curto periodo de tempo e que possui atividade irregular de
produgdo de tecidos. Petersen (1892) ainda acrescentou que entre as
monocotiledoneas, ¢ possivel encontrar tanto plantas com o “fugacious
cambium” bem desenvolvido, como plantas que, aparentemente, nao
possuiam esse meristema.

Esses termos, que descrevem o espessamento primdrio em
monocotiledoneas, foram adotados em analogia com o tecido visto em

plantas “dicotiledoneas”, responsavel pelo espessamento secundario.



Segundo Krauss (1948), apesar das descrigdes precisas feitas pelos
autores que, inicialmente, elaboraram estudos sobre o crescimento do corpo
primario em monocotiledoneas, o uso desses termos foi responsavel por
interpretagdes incorretas sobre o espessamento primdrio nesse grupo.
Segundo, ainda, essa mesma autora, essa analogia feita com o cambio de
“dicotiledoneas” (responsavel pelo crescimento secundario, com formagao
de xilema secunddrio internamente e floema secundério externamente —
Esau, 1965) enviesou interpretagcdes, pois os autores que primeiro fizeram
uso desses termos tinham clara a i1déia de que, apesar da denominagdo de
“cambium”, se tratava de um tecido primario. No entanto, outros autores
que se seguiram (conforme veremos adiante), acreditaram que se tratava de
um tecido responsavel pelo crescimento secundario.

Evidenciando a validade desses argumentos expostos por Krauss,
Skutch (1932) descreve a presenca de uma regido freqiientemente presente
junto ao dpice dos rizomas de banana, denominada pelo autor de
“cambium” ou “cambium-like meristem”, como sendo responsavel pela
formagdo de feixes anfifldicos, por ele denominados secundarios, que
contribuiam para o espessamento por ele denominado secundario, além da
producdo de raizes adventicias. Mas o prdoprio autor tem davidas se deve
chamar de “cambium” uma regido de atividade cambial tdo diferente da
encontrada em “dicotiledoneas”.

Referindo-se a monocotiledoneas arboreas, Eames & MacDaniels
(1947) também descrevem que os feixes anfivasais e colaterais sem
espessamento de parede secunddria anelar ou espiralado, fazem parte do
tecido que tem origem de um “cambium”, promovendo o espessamento
secundario. Mas, segundo Alves & Menezes (prelo) demonstram, feixes
caulinares anfivasais sem espessamento de parede secundaria anelar ou

espirilado fazem parte do crescimento primario da planta, ndo sendo essa



caracteristica suficiente para atribuir a um tecido que o possua a
denominagao de tecido de crescimento secundario.

Em Zingiberaceae, Chakraverti (1951) descreveu a presenga de um
“fugacious cambium” responsavel pela formagdo de feixes no rizoma de
Curcuma longa e, assim como Skutch, acreditou que esse tecido
correspondia a um produto do crescimento secundario. Ball (1941) exp0s
em seu trabalho mais uma diferenca do ‘“‘cambium” presente em
monocotiledoneas com o encontrado em “dicotiledoneas”: o autor esclarece
que em Phoenix canariensis o meristema responsavel pelo espessamento
primario presente nesse tipo de palmeira ndo € “tiered”, ou seja, ndo
apresenta uma célula inicial. Nota-se aqui, mais um motivo para que o
termo cambio ndo seja empregado em monocotiledoneas: auséncia de
Iniciais cambiais, presentes e caracteristicas do caimbio de “dicotiledoneas”.

Toda essa terminologia relacionada ao termo “cambium” comegou a
perder espago a partir de 1950. Um dos motivos dessa perda de espaco
relaciona-se com o fato desses termos ndo descreverem a unicidade dos
tecidos que compde o crescimento primdrio em monocotiledoneas, ja que
remetem a idéias e hipoteses relacionadas com o cadmbio das
“dicotiledoneas”, causando confusdo entre o que seria meristema de
espessamento primario € o de espessamento secundario e, por
conseqiiéncia, dificultando a delimitacdo de quais seriam os tecidos

resultantes desses meristemas.
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1.3 PTM (Primary Thickening Meristem) e seus significados

A grande diversidade de termos e descri¢cdes associadas aos estudos
sobre crescimento primario pode ter sido um dos fatores que impediu um
melhor dinamismo € comunicagdo entre os pesquisadores e especialistas
sobre o assunto. O termo que buscou realizar essa unificacdo de
denominagdes e, também, uma descrigdo mais precisa sobre o meristema
que origina espessamento no corpo primario foi “PTM” (Primary
Thickening Meristem) ou MEP (Meristema de Espessamento Primario).
Essa terminologia comegou a ser muito utilizada na metade do século XX
e, até os dias atuais, ¢ amplamente utilizada.

A autora que tornou publica a necessidade de revisdo dos termos foi
Katherine Esau (1943). Ela acreditava que uma revisdo sobre as
terminologias e as descri¢des associadas auxiliaria o estabelecimento de
uma base de conhecimentos mais so6lida sobre o assunto. Esau (1943)
descreve, ainda, que monocotiledoneas sdo caracterizadas por possuir um
crescimento em espessura de natureza primaria que ocorre gragas a
atividade de um “cambium-like lateral meristem”, ocupando uma zona em
anel, também descrito por autores como Schoute (1903; 1912) e Ball
(1941), entre outros autores. Esse seria, segundo Esau (1943), o “primary
thickening meristem”, referido também por Helm (1936). Nesse artigo de
revisdo nao ha, explicitamente a idéia de utilizagdo dessa nova terminologia
em detrimento das utilizadas pelos pesquisadores até entdo, mas desde
entdo, esse termo foi amplamente utilizado.

Inicialmente, as terminologias e descri¢des se sobrepdem, como
pode ser visto em Wheeler (1955) que, trabalhando com Aloe barbadensis,
utiliza o termo “PTM” para denominar a regido meristemdatica ou descrita
como sendo um tipo de “cambium”. Outros autores que se sucederam a

esses trabalhos passaram a utilizar, prioritariamente, “PTM” para realizar
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as descrigdes. Clowes (1961) reforca a impropriedade do de aplicar o termo
cambio para o meristema de espessamento primario, descrevendo que nesse
meristema, a atividade ocorre por todo meristema de espessamento
primario e ndo esta confinada a uma tinica camada ou a uma zona estreita e,
sendo assim, ndo se poderia chamar esse meristema de cambio. DeMason
(1979a) caracterizou histoquimicamente uma regido de células achatadas,
presente no bulbo de Allium cepa, encontrada entre o cértex e o cilindro
central, reconhecendo-a pela grande atividade meristematica como sendo o
“PTM”. Esse trabalho, por ser um dos mais citados recentemente quando se
trata de espessamento primario, ¢ um dos mais influentes nas ultimas
décadas (ver quadro 2).

ApoOs a revisdo elaborada por Esau (1943), outro artigo de revisao
sobre o assunto foi elaborado por Paula Rudall (1991) que, na década de
1980 elaborou outros trabalhos relacionados com crescimento lateral de
monocotiledoneas (Rudall, 1984; Rudall et al. 1986 e Rudall, 1989).
Nesses trabalhos, a autora relata a presenca de um meristema lateral que
contribui para o crescimento do corpo primario da planta, com atividade
tanto centripeta quanto centrifuga, localizado na regido periciclica
(interface entre cortex-cilindro vascular). A autora admite, apds extensa
revisdo, que esse meristema esteja presente em todas as monocotiledoneas.
A autora ainda relata que, apesar da presenga do referido meristema, nao
existe uniformidade quanto a atividade exercida por ele. Ainda segundo
esta autora, mesmo depois da adogdo generalizada do termo “PTM”, muitas
outras terminologias ainda foram sugeridas. Como Zimmermann &
Tomlinson (1972) que, consideram o termo ‘“PTM” um engano, por
acreditarem que o meristema em questdo ndo tem relagdo direta com o
espessamento do corpo primario, considerando que, na verdade, os feixes
surgem numa regido difusa, abaixo da regido considerada meristematica,

referida por “PTM” por autores contemporaneos a eles. E, a principal
12



funcdo dessa regido ndo seria gerar novos tecidos, mas sim ligar o sistema
vascular da raiz e da folha no caule, portanto, ndo tendo contribuicao direta
para o aumento do espessamento primario.

Nos dias atuais, a grande maioria dos autores optou por adotar
“PTM” (ou “MEP”) para tratar do meristema relacionado ao espessamento
primario (Gifford & Bayer, 1995; Pizzolato & Sundberg, 2001; Rodrigues
& Estelita, 2002). Mas, apesar dessa vasta adog¢do do termo pela
comunidade cientifica, ao longo desses mais de 100 anos de estudos sobre
esse meristema em monocotiledoneas, outras hipoteses e terminologias

surgiram e merecem ser descritas e compreendidas.
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1.4 “Urmeristem”, o meristema residual.

Os pesquisadores alemdes foram extremamente importantes para a
anatomia vegetal, principalmente no fim do século XIX e comeco do
século XX, como ja se pode detectar a partir do que foi visto até agora.
Kaplan (1937), trabalhando com plantas vasculares, principalmente com
“Pteridophyta”, descreveu a presenga de um meristema em anel que seria
derivado de um meristema apical (procambio). Nessa regido com potencial
meristematico, a diferenciacdo do tecidos seria menos obvia do que no
tecido presente no entorno, formando um tipo de anel procambial. A
relagdo entre o procdmbio e esse “meristema residual” de origem apical
pode variar de planta para planta, assim como o tempo de diferenciagdo
entre esses dois tecidos meristematicos. E, esse meristema residual,
precursor dos tecidos vasculares, seria responsavel pela diferenciagdo do
sistema vascular no corpo primario da planta. Mas, como apontado por
Esau (1954), esse conceito se tornou obsoleto por inimeras observacdes
feitas em plantas vasculares, onde o procambio e o tecido meristematico
derivado dele eram encontrados, constantemente, como corddes € nio
como anéis meristematicos.

Segundo Menezes et al. (2005) e Alves & Menezes (prelo), o
periciclo meristemdtico que em seccdo longitudinal aparece, sempre,
adjacente ao cortex (em particular, a endoderme) quando se considera o
apice caulinar como um todo (ndo seccionado), constitui um anel

meristematico, como proposto por Kaplan.
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1.5 “Meristematic cap’ ou capuz meristematico.

Nas ultimas décadas, apareceram algumas hipdteses que contestaram
o uso do termo “PTM” (ou “MEP”) para se explicar a forma como ocorre o
espessamento do corpo primario em monocotiledoneas. Uma dessas
hipdteses, elaborada por Zimmermann & Tomlinson (1965; 1967), trata da
descrigdo do “meristematic cap” ou meristema em capuz. Esses
pesquisadores, fazendo uso de uma técnica inovadora para a época
(fotografias de seccdes seriadas que, ao final de um trabalho de
sobreposicdo, produziam um filme sobre o destino longitudinal dos tecidos
vasculares), elaboraram uma hipdtese paralela a hipotese mais disseminada
na ¢época, qual seja, a existéncia de um meristema de espessamento
primario — “PTM”.

O capuz meristematico descrito por eles, ¢ uma regido com tecidos
meristematicos dispostos de forma difusa, localizada junto ao apice. Esse
meristema difuso, formado a partir de corddes de procambio dispersos,
origina dois sistemas vasculares distintos: interno (derivado da regido
interna do meristema, mais complexo, forma a parte central do cilindro
vascular que possui, principalmente, feixes axiais — ou feixes caulinares —
que podem se conectar com tragos foliares que se originam nessa regiao) e
o externo (derivado da regido externa do capuz meristematico, mais
simplificado, formando a vascularizacdo presente no cortex, composta,
prioritariamente de tracos foliares). Mas, esses sistemas vasculares e essa
regido meristemdtica em capuz ndo seriam as Unicas responsaveis pela
desenvolvimento do corpo primario em monocotiledoneas (Zimmermann &
Tomlinson, 1968, 1972).

Esses autores contestam a existéncia de um “meristema de
espessamento primario”, pois acreditam que a elongacdo e a expansdo do

caule também fazem parte da composi¢do do corpo primario e, essas duas
16



formas de crescimento ndo estdo relacionadas com o “PTM”. Além disso,
consideram que as descricdes sobre o processo, feitas até entdo, ndo
apresentam paralelo com processo visto e discutido em suas pesquisas
(Zimmermann & Tomlinson, 1965, 1967, 1968, 1972; Tomlinson &
Spangler, 2002; Tomlinson, 2006). A critica ao termo ¢ tamanha, a ponto
de sugerirem que o termo “PTM” seja descartado, ja que esse crescimento
do corpo primario, localizado difusamente ¢ o processo de crescimento
descrito ndo apresentam relagdo com o termo (“PTM”) usualmente

empregado para o espessamento do corpo primario (1968).

1.6 “Couche dictyogené”: a camada geradora de raiz.

Outro importante pesquisador, Mangin (1882), relatou a presenca de
um tecido meristematico situado nos limites entre o cortex e o cilindro
vascular, responsavel por formacao de tecido e raiz adventicia. Esta camada
constituiria um plexo de tecidos vasculares no caule, diretamente ligado a
raiz (regido formadora de raizes adventicias). Esse meristema apresentava,
externo a ele, junto ao cortex, uma camada diferenciada de tecido: a
endoderme e internamente a endoderme se encontrava o periciclo. O autor
diz, claramente, que a camada geradora de raiz lateral na raiz era também
responsdvel pela producdo de raiz adventicia no caule, pela camada
endodérmica associada e pela rede vascular presente no caule (DeMason,
1979b).

Devido ao padrdo diferenciado de atividade meristemdtica desse
tecido, dividiu as monocotiledoneas em 4 grupos. No primeiro grupo, que
ocorre na maioria das monocotiledoneas herbaceas, esse meristema seria
responsavel pela producdo de raizes adventicias e pela formag¢do de um
plexo vascular periférico (“reseau radicifere”) no cilindro vascular,

permanecendo ativo apenas até a formacao da raiz. No segundo grupo, que
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ocorre apenas em algumas herbaceas, ele permanece ativo apds a formagao
da raiz, contribuindo para a formacdo do corpo da planta e, neste caso, o
meristema pode cessar a atividade apds algum tempo, ou até mesmo
permanecer ativo durante toda a vida da planta.

No terceiro grupo, que ocorre em monocotiledoneas arbustivas, a
acdo desse meristema ¢ complementada e, depois substituida, por um
meristema de espessamento secundario. O quarto e ultimo grupo foi
encontrado em palmeiras, onde a camada geradora de raiz d4 origem a
varios feixes vasculares dispersos no cilindro vascular e depois, cessa sua
atividade. Nesse ultimo caso, o meristema apresenta-se difuso, nio
formando, como nos outros trés grupos, um meristema lateral. Rudall
(1991) apresenta os postulados de Mangin (1882), substituindo “couche
dictyogené” (camada geradora de raiz) por “PTM” (Primary Thickening
Meristem), como se fossem sindnimos.

E importante lembrar que, em nenhum momento, Mangin fala que o
meristema por ele denominado ‘“couche dictyogené” tenha atividade
centrifuga e centripeta para formar cortex e cilindro vascular. Portanto, em
nenhum momento o autor admite que esse meristema forma coértex e
cilindro vascular como os pesquisadores que defendem a existéncia do
“PTM”.

Esses conceitos, estabelecidos por Mangin no fim do século XIX,
foram retomados por Krauss (1948) em seu trabalho com Ananas comosus
(Bromeliaceae). A autora acreditava que Mangin havia sido o pesquisador
que mais perto havia chegado da defini¢do correta para o processo como
ocorre o crescimento do corpo primario em monocotiledoneas. E,
justamente por acreditar nisso, a autora resolveu adotar, para a regido
meristematica descrita por ela em seu trabalho o termo “camada

dictiogénica”.

18



No entanto, apesar de Krauss concordar com Mangin quanto a
presenca do meristema e os tecidos originados por ele, a autora ndo
acreditava na presenca de uma endoderme como sendo uma camada
limitante desse meristema; assim como, também, ndo acreditava que
adjacente a este existisse um periciclo. A presenca desses tecidos era
considerada como classicismo pela autora, ja que era habitual, nesse
momento historico, descrevé-los na interface entre cortex e cilindro
vascular, apesar de ndo existirem estudos mais aprofundados para alguns
grupos de plantas. Mas a autora admite que, em algumas plantas, € possivel
visualizar uma camada semelhante a endoderme, preferindo se referir a
essa camada como ‘“endodermis-like”, ou seja, camada parecida com a
endoderme (esse tecido possuia um espessamento das paredes que o
compunham, distinto do encontrado na endoderme da raiz, além de nao
apresentar uma continuidade precisa com a endoderme deste mesmo
0rgao).

Essa terminologia foi pouco utilizada por pesquisadores para tratar

do espessamento do corpo primario em monocotileddneas.

1.7 Endoderme meristematica + periciclo: os meristemas geradores dos

tecidos que compdem o corpo primario de monocotileddneas.

Nota-se, historicamente, uma grande variedade de hipdteses que
explicam o espessamento primario do caule de monocotiledoneas. Mas a
defendida nessa dissertagdo retine componentes de algumas dessas linhas
de pensamento.

Segundo DeMason (1979a), pequenas monocotiledoneas como a
cebola, apresentam uma camada pela autora denominada endodermoide,
por ndo acreditar na presen¢a de uma endoderme verdadeira. Mas a autora

(DeMason, 1979b) diz na pagina 52: “the endodermoid layer has uniformly
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thickened walls in its mature state. If these layers are followed acropetally
in the stem, they are confluent with a meristematic cambial-like layer, the
PTM”. Mais adiante, na mesma pagina ela diz: “The vascular tissue and the
endodermis of the roots are confluent with the vascular network and the
endodermoid layer of the boundary layer between the cortex and the central
cylinder in the stem”. Para Menezes et al. (2005), camada endoderméide ¢€,
na realidade, a endoderme ndo reconhecida por DeMason (1979b). E, além
desse tecido, uma regido do sistema vascular entre o cortex e o cilindro
central capaz de produzir raiz ao longo de todo o eixo caulinar. Essa regido,
apesar de reconhecida como periciclica por Rudall (1991), ndo tem o
reconhecimento da presenga do periciclo. Menezes et al. (1996),
corroborando com os pesquisadores do século XIX, como Mangin (1882) e
Guillaud (1878), acreditam na presenca de endoderme e de periciclo
fazendo parte do corpo primdrio das plantas, assim como, também,
concordam com Beiguelmann (1962) que estabelece como sendo
endoderme o que outros autores chamam de camada endodermoide; e de
periciclo, a camada formadora de tecidos vasculares (originada do
procambio).

Os trabalhos de Priestley (Priestley & North, 1922; Priestley &
Tupper-Carey, 1922; Priestley & Woffenden, 1922) demonstram ndo
apenas a presen¢a da endoderme mas, também, a atividade meristematica
desse tecido no estagio embrionario. Os autores relatam ainda que, apesar
da presenca da atividade meristematica, o reconhecimento morfoldgico da
endoderme ndo ocorre junto ao apice. Esse dado ¢ importante para explicar
o porqué de muitos autores ndo reconhecerem a presenca desse tecido na
regido descrita como parecida com um cambio. -

Menezes et al. (2005) demonstram que o tecido denominado “PTM”
(Primary Thickening Meristem) em monocotiledoneas, refere-se, na

verdade, a tecidos conhecidos desde o século XIX, quais sejam endoderme
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(que se origina do meristema fundamental) e periciclo (que se origina do
procambio). Segundo Menezes et al. (2005), essa confusdo levou os outros
autores que as precederam a considerar que um Unico meristema poderia
originar cortex e sistema vascular do caule (Rudall, 1991; Rodrigues &
Estelita, entre outros pesquisadores), somente sistema vascular (Rudall,
1984) ou somente cortex (Gifford & Bayer, 1995). O principal argumento
de Menezes et al. (2005) para ndo concordar com a existéncia de um
“PTM” ¢ a de considerar que a planta ¢ uma umidade, isto €, que todos os
tecidos primarios que estdo na raiz, estdo no caule e estdo na folha e que
esses tecidos sdo continuos entre raiz e caule e entre caule e folha.

Em Menezes et al. (2005) ha a demonstracdo, clara de que, o que os
outros autores denominam “PTM” €, na realidade, a presen¢a de dois
meristemas simulando um tUnico meristema: a endoderme com atividade
meristemdtica mais periciclo, ambos os tecidos podendo apresentar fase
meristematica.

Trabalhos ainda precisam ser elaborados sobre o tema, ja que podem
existir varios padrdes que envolvem a atividade meristematica desses dois
tecidos. Como conseqiiéncia disso, ainda existem outras informagdes que
devem ser pesquisadas a partir da tomada desses padrdes, como a relagdo
desses com fatores ambientais, filogenia e habitos do sistema caulinar.

Como o dito por Krauss (1948), a existéncia de endoderme e
periciclo tornou-se uma espécie de classicismo quando se trata de sistema
caulinar, tendo sido referida quase que exclusivamente para raiz; poucos
autores os mencionam no caule, mesmo referindo-se a bainha amilifera (no
caso da endoderme) e, quase nenhum autor menciona a existéncia dessa
estrutura em folhas. Por essa razdo, esse trabalho tem, como um de seus
objetivos, caracterizar e apresentar esses tecidos em Zingiberaceae ¢
Costaceae, acrescentando novas informagdes sobre padroes de atividade de

ambos, buscando elucidar melhor o tema.
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A terminologia/hipdtese mais aceita sobre espessamento primario,
ndo leva em consideragdo um outro fator que pode gerar erros e
interpretacdoes erroneas futuramente: na hipdtese “PTM” (“primary
thickening meristem”) ou “MEP” (meristema de espessamento primario)
estd inclusa a formacdo de raiz por esse meristema, apesar do termo
significar apenas a contribuicdo para o aumento de tecido do corpo
primario do caule. Rudall (1984) acredita que o nome “PTM” se justifica
pois, na formacdo da raiz adventicia, algumas divisdes podem ocorrer,
acrescentando tecido ao corpo primdrio. A autora dessa dissertacdo nio
concorda com essa generalizacdo. As familias desse trabalho sdo exemplos
de que a formag¢do da raiz ndo contribui, obrigatoriamente, para a formagao
de tecido para o caule.

Recentemente, pesquisas na area de genética molecular do
desenvolvimento com os genes SCARECROW e SHORTROOT em
Arabidopsis thaliana (Wysocka-Diller et al., 2000) demonstram com maior
precisdo a identidade molecular da endoderme em raizes, hipocotilos e
meristemas apicais. Neste trabalho os autores observaram que esses genes
estdo associados a formacdo da endoderme e de um padrido radiado no
cortex. SCARECROW (SCR) ¢ um gene encontrado expresso em células
que conectam a camada amilifera da folha com o meristema apical. Esse
gene ja encontrado na bainha do feixe das folhas, na camada amilifera do
hipocétilo ¢ na endoderme da raiz de Arabidopsis thaliana (uma
Brassicaceae — antigamente denominadas de “dicotiledoneas”) ¢ um dos
responsaveis por realizar divisdes periclinais nesses tecidos, presentes
nesses orgaos (Wysocka-Diller et al., 2000). Por coincidéncia, os autores
denominam “inicial endodérmica”, como Menezes et al. (2005) as células
que se dividem para formar o cértex radiado da raiz.

Tomescu (2008) elaborou hipoteses que relacionam a variacdo da

distribuicdo da endoderme entre as plantas vasculares e a acdo diversificada
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que os genes relacionados ao estabelecimento da identidade desse tecido
poderiam assumir. O autor acredita que essa camada poderia funcionar
como sinalizadora, delimitando o que seria cortex e o que seria cilindro
vascular por todo o corpo da planta. A endoderme (com estrias de Caspary,
como acontece em raizes e em muitos caules e algumas folhas) e/ou
definida por uma camada de amido, como ¢ comum nas folhas ou
simplesmente sendo a camada mais interna do cortex, como o j& proposto
por Van Fleet (1961) e Menezes et al. (2005), teria ndo apenas a funcao de
selecdo, como também, uma importante fun¢do sinalizadora, delimitando as
duas grandes regides dos oOrgdos vegetais. Tais evidéncias comegaram a
surgir nos estudos com Arabidopsis de Fukaki et al. (1998), onde essa
camada foi reconhecida no caule.

Tomescu (2008) hipotetiza que, sempre que houver necessidade de
delimitar o sistema vascular, existira uma endoderme assumindo essa
fungdo, surgindo, a partir dai, diferentes formas de estruturacdo do sistema

vascular e, por conseqiiéncia, de estruturacdo do estelo.
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1.8 Consideracdes Finais

A partir do exposto até esse momento, pode-se notar que, apesar do
grande niimero de terminologias empregadas para tratar de espessamento
primario, sdo poucas as hipdteses que embasam essas denominagdes.

As primeiras descrigdes, relacionadas com o termo ‘“‘cambium”,
mostravam a analogia com o que havia sido visto para as “dicotiledoneas”.
As descrigdes e caracterizacdes eram os fatores que diferenciavam o
cambio das monocotiledoneas do encontrado nas “dicotiledoneas”. Mas,
com o passar das décadas, houve autores que confundiram terminologia e
significado, adicionando um pouco de obscuridade ao tema.

Concomitante a isso, outras terminologias surgiram, baseando-se em
descrigdes similares e observagdo de caracteres pontuais relacionados ao
tema, como o “perimeristema” de Guillaud (1878). Mangin (1882)
detalhou melhor suas descrigdes, definindo algumas categorias de acordo
com a atividade meristemdtica apresentada pela planta vascular.

J& Priestley & North (1922), definiram estagios de desenvolvimento
da endoderme, mas ndo consideraram subdivisdes para o estagio
embrionario (Gnico com atividade meristemadtica). Nota-se que, muitas das
informagdes obtidas pelos pesquisadores de forma independente, sdo
complementares.

Durante e apds a Segunda Guerra Mundial, muitos pesquisadores
deixaram a Europa atingida pela guerra e continuaram suas pesquisas em
outros paises. Uma dessas pesquisadoras foi Katherine Esau que,
aproveitando seus vastos conhecimentos em lingua como o alemio e o
franc€s, unificou muitos dados e informagdes produzidos até entdo. O
trabalho de revisdo realizado por Esau (1943) € o primeiro elaborado com o
objetivo de sintetizar os dados produzidos até entdo sobre espessamento

primdrio em plantas vasculares. A autora buscou, também, sintetizar em um
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unico termo o que havia sido feito até esse momento histdrico: “primary
thickening meristem”. Mas a propria autora admitia que mais estudos
deveriam ser elaborados e que ainda existiriam lacunas a serem
preenchidas.

Por um lado a tentativa de unifica¢do dos termos foi bem sucedida, ja
que, apos a década de 1950, a maioria dos pesquisadores que trabalharam
com espessamento primdrio adotaram o termo “PTM” para tratar do tecido
(ou tecidos) meristematicos encontrados em suas pesquisas. Mas, por falta
de um conhecimento mais detalhado sobre os tecidos que originam o corpo
primario das plantas vasculares, muitas controvérsias ainda necessitam de
maior esclarecimento.

Surgiram outros autores que sugeriram outras hipoteses que explicam
o processo de desenvolvimento do corpo primario de monocotiledoneas.
Zimmermann & Tomlinson (1968), acreditam que o espessamento do
corpo primdrio ndo ocorre da forma como os autores anteriores a eles
descreveram. E, por essa razdo, descreveram um processo que
denominaram de “meristematic cap”. A principal diferenga com relagdo ao
proposto até entdo ¢ que a producdo de tecidos ndo ocorre na regido,
reconhecida por todos os outros autores, como sendo a possuidora de
atividade meristematica. Para os autores, o crescimento ocorre externo a
regido reconhecida como meristematica por eles e, também, na regido
interna a esta regido meristematica.

Resgatando os dados relatados por autores do século XIX e inicio do
século XX, além de concordar com as novas contribuicdes da biologia
molecular, Menezes et al. (2005) apresentam uma hipdtese, diferente da
atualmente acreditada pela maior parte dos pesquisadores que trabalham
com espessamento do corpo primdrio de monocotiledoneas. A presenca da
endoderme e do periciclo em fase meristematica ¢ defendida pelas autoras.

O que outros autores denominam “PTM”, na verdade, sdo os dois tecidos
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em fase meristematica: endoderme e periciclo, simulando um unico
meristema. Portanto, a construcdo do corpo primario das monocotiledoneas
pode apresentar padrdes de atividade diferenciados. Para Zimmermann &
Tomlinson (1972) a diversidade de padrdes de atividade meristematica de
endoderme e periciclo ainda ndo estd completamente aceita, embora
perfeitamente explicada pelo entendimento da continuidade dos tecidos,
conforme apresentado por Menezes et al. (2005), pois segundo essas
autoras, a endoderme encontrada na raiz ¢ continua com a endoderme do
caule e esta, ¢ continua com a endoderme da folha. O mesmo afirmam as
autoras para o periciclo.

Portanto, todos os tecidos primarios que (incluindo endoderme e
periciclo) estdo presentes na raiz, estdo também no caule e nas folhas (e
também nos elementos florais) de todas as “Pteridéfitas”, “Gminospermas”
e “Angiospemas” e ndo apenas a epiderme, o cortex, o xilema e o floema
primario como querem todos os autores que acreditam em um outro
meristema, o “meristema de espessamento primario” (“MEP”) que estaria

presente unicamente nas monocotiledoneas dentre todas as Espermatofitas.
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RESUMO

SILVA, C. G. da. O espessamento primario no sistema caulinar e a
continuidade entre esses tecidos nos 0rgdos vegetativos de Zingiberaceae e
Costaceae: enfoque nos tecidos endoderme e periciclo. Cap. 2. A
continuidade dos tecidos endoderme e periciclo entre os 6rgdos no corpo
vegetativo de monocotiledoneas. 2009. Instituto de Biociéncias.

Universidade de Sao Paulo, Sdo Paulo, 2009.

Apesar de muitos autores considerarem fato a continuidade entre os tecidos
vasculares de caule e folha e de caule e raiz, poucos autores consideram
que a endoderme (entre caule e folha e entre caule e raiz) e o periciclo
(entre caule e folha e entre caule e raiz) desses Orgdos possam ser
continuos. Nesse capitulo foi comprovado, com a verificagdo da
continuidade dos tecidos j4 mencionados, que a planta ¢ uma unidade e ¢
possivel encontrar na raiz e nas folhas os mesmos tecidos encontrados no
caule, no caso, os principais tecidos analisados nesse capitulo: endoderme e
periciclo. Esse capitulo tem por objetivo discutir, demonstrar e, por fim,
comprovar a continuidade dos tecidos ja mencionados em Zingiberaceae e,
também, descrever a morfologia desses tecidos em cada um dos o6rgdos ja

citados.

Palavras-chave: Continuidade, Endoderme, Periciclo, Zingiberaceae.
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ABSTRACT

SILVA, C. G. da. The primary thickening in stem system and the
continuity between tissues in vegetative organs from Zingiberaceae e
Costaceae: approach in tissues endodermis and pericycle. Ch. 2. The
continuity of the endodermis and pericycle tissues between the organs in
the vegetative body of monocotyledonous. Instituto de Biociéncias.

Universidade de Sao Paulo, Sdo Paulo, 2009.

Despite of many authors consider fact the continuity between the vascular
tissues of stem and leaf and stem and root, few authors consider that the
endodermis (between stem and leaf and between stem and root) and
pericycle (between stem and leaf and stem and between root) of these
organs may be continuous. It was shown, with verification of the continuity
of the tissues mentioned above, the plant is a unit and can be found in the
root and leaves the same tissues found in the stem, in this case, the main
tissues examined in this chapter: endodermis and pericycle. This chapter
aims to discuss, demonstrate, and finally prove the continuity of the tissues
mentioned in Zingiberaceae, and also describe the morphology of these

tissues in each of the aforementioned organs.

Keywords:  Continuity, Endodermis, Pericycle, Zingiberaceae.
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2. A continuidade dos tecidos endoderme e periciclo entre os 6rgdos

no corpo vegetativo de monocotiledoneas.

2.1 Introducdo

Endoderme e periciclo, segundo Menezes et al. (2003) e Menezes
et al. (2005), sdo tecidos presentes no corpo primario de todos os drgios
das plantas vasculares mas, ndo reconhecido pela maioria dos autores
como fazendo parte, na maioria das angiospermas, de outro 6rgdo que
ndo a raiz. O subgrupo das monocotiledoneas, além de monofilético ¢
representativo dentro do grande clado das angiospermas.

No clado das monocotiledoneas, a maior parte das plantas desse
grupo apresentam apenas crescimento em espessura no caule em
decorréncia da atividade dos meristemas formadores do corpo primario
(Rudall, 1991). Os meristemas que contribuem para esse crescimento
primario sdo a protoderme, procambio e meristema fundamental (Raven,
Evert, & Eichhorn, 1996) reconhecidos pelos pesquisadores desde o
século XIX, com as denominag¢des dermatogénio, pleroma e periblema,
respectivamente (Guillaud, 1878; Mangin, 1882). Procambio e
meristema fundamental originam, respectivamente, periciclo e
endoderme segundo pesquisadores do século XIX referidos por Menezes
et al (2005) e reconhecido em qualquer livro texto para a raiz.

Em seu trabalho de revisdo deo espessamento primario em
monocotiledoneas especialmente aquelas que apresentam rizomas,
bulbos e cormos espessados, Rudall (1991) demonstra que a maioria dos
autores admitem a presenca de um meristema de espessamento primario
(“MEP”). J& segundo Pizzolato (Pizzolato & Sundberg, 2001; Pizzolato,
2006, 2007) o “PTM” ou “MEP” tem origem do cordao de procambio. E,

ainda segundo esses autores, esse meristema contribue de fato para o

34



crescimento primario, j4 que atribuem volume ao caule, dando origem a
maior parte do espessamento primario.

Segundo Menezes et al. (2005), o periciclo mantém-se ativo
durante toda a vida da planta como gerador de tecidos vasculares e as
c¢lulas meristematicas pelas autoras denominadas iniciais endodérmicas,
apos cessar a sua atividade para a formagdo do cortex ou parte dele,
desenvolve estrias de Caspary e, em regides mais proximas da base do
rizoma, torna-se totalmente espessada. Para essas autoras, a hipdtese do
MEP nada mais € do que o periciclo ativo ou o periciclo, endoderme e
derivadas da endoderme funcionalmente conjugados.

Tanto o procambio, a protoderme quanto o meristema fundamental
sdo reconhecidos em qualquer livro texto (Esau, 1965; Fahn, 1974;
Raven et al.,, 1996) como sendo meristemas geradores de tecidos
primarios, mas endoderme e periciclo, excluindo o reconhecimento dado
para esses tecidos em raizes, sdo pouco reconhecidos como tecidos
presentes nos orgdos vegetativos e participantes da formagdo do corpo
primario da planta. Sdo ainda menos reconhecidos como possuidores de
atividade meristematica (Menezes et al. 2005).

Apesar desses mesmos tecidos (endoderme e periciclo) também
em caule serem reconhecidos por apenas alguns autores, como Krauss
(1948), Tomlinson (Tomlinson, 1960, 1961, 1962; Zimmermann &
Tomlinson, 1968; Tomlinson, 1969; Zimmermann & Tomlinson, 1972),
DeMason (1979a; 1979b; 1980; 1983; 1994), Esau (1965), entre outros,
eles se referem a presenca ndo de uma endoderme, mas de uma camada
“endodermoéide” (semelhante a endoderme). Esau (1965) admite a
presenca de endoderme, também em alguns caules constituindo uma
bainha amilifera. No caso do periciclo, de presenca ainda mais

controversa, sendo reconhecido no caule de alguns poucos grupos
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vegetais, (como Aristolochia e Pelargonium por Esau 1965, por
exemplo).

A continuidade entre a endoderme presente no caule € na raiz e
entre a endoderme presente no caule e folha, assim como a continuidade
do periciclo entre caule e folha e entre caule e raiz sdo ainda menos
admitidos que a presenga desses tecidos nesses Orgdos. Somente
Menezes et al. (2005) demonstram que os dois tecidos estdo presentes e
sdo continuos entre raiz e caule e entre caule e folha.

Esse capitulo tem por objetivo apresentar dados e argumentos que
reforcem a continuidade desses tecidos nos Orgdos vegetativos das
monocotiledoneas, assim como, também, ressaltar a importidncia da
atividade meristematica de ambos para o desenvolvimento do corpo

primario vegetativo.
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2.2  Endoderme

A existéncia de endoderme tem sido referida quase que
exclusivamente para raiz (Esau, 1965; Fahn, 1974; Mauseth, 1988; Raven
et al. 1996); poucos autores mencionam a presenga de endoderme no caule
(Esau, 1965; Tomlinson, 1969) mesmo que referindo-se a endoderme
como bainha amilifera ou camada endodermodide. Quase nenhum autor
menciona a existéncia desses tecidos em folhas, entre essas excegdes citam-
se Van Fleet (1961) ¢ Esau (1965) e, também, Menezes et al. (2003), mas
referindo-se ao mesmo autor (Van Fleet, 1961).

Para Van Fleet (1961) e para Menezes et al. (2005), a endoderme
esta presente como a camada mais interna do cortex da raiz, do caule e
do peciolo da folha e, também, como a camada mais interna do mesofilo
da lamina foliar, com ou sem estrias de Caspary. Ainda segundo
Menezes et al. (2005), todos os tecidos primarios que estdo na raiz estdo
no caule e, também, estdo presentes nas folhas, com uma perfeita
continuidade entre os tecidos da raiz e do rizoma. Estas autoras, baseadas
em Menezes (1971), admitem a continuidade dos tecidos do caule e da
folha e demonstram a presenca de DEM (Derivadas da Endoderme
Meristematica) nas folhas de Echinodorus paniculatus (Menezes et al.
2005).

Em sua analise sobre o eixo caulinar de Musa sapientum Skutch
(1932) assume que existe uma continuidade direta entre os tecidos
meristematicos da regido apical do bulbo com os tecidos meristematicos
da regido apical da raiz. Apesar de ndo demonstrar ou citar a presenca da
endoderme, essa seria a regido onde esse tecido seria encontrado, mas o
autor ndo evidencia em seu trabalho a presenca do tecido endoderme e,
ainda menos, de periciclo.

Ao examinar sec¢des radiais de caule de Ananas comosus

contendo raizes adventicias, Krauss (1948) percebeu que as células da
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endoderme da raiz aparecem continuas com o tecido endodermdide do
caule, apesar da autora ndo atribuir essa continuidade a presenca deste
mesmo tecido em ambos os 6rgdos. Essa continuidade entre os tecidos
dos diferentes 6rgios vegetativos de uma planta (raiz/caule e caule/folha)
era defendida por pesquisadores ja no século XIX (Guillaud, 1878;
Mangin, 1882) e atualmente ¢ defendida fortemente por Menezes et al.
(2005), Alves & Menezes (prelo) apesar de ndo ser um pensamento
recorrente entre os anatomistas em geral nos dias atuais.

Apesar da contestdvel presenca da endoderme em caules e folhas,
alguns autores delimitaram estagios de desenvolvimento para esse tecido
na raiz. Em seu trabalho sobre a analise do desenvolvimento da
endoderme em raizes de angiospermas, Kroemer (1903 apud Priestley &
North, 1922), descreveu quatro fases de desenvolvimento desse tecido.

Na primeira etapa, o estagio embrionario, as c¢lulas t€ém origem a
partir do meristema fundamental e ndo apresentam espessamento de
parede celular diferenciado, possuindo apenas parede primaria delgada.
A segunda etapa, denominada de estagio primario, as células estdo
apenas com parede primaria, sem deposi¢do de suberina em todas as
paredes, mas com a presenga de estrias de Caspary. Na terceira etapa,
chamada de estdgio secundario, existe a deposicdo de suberina nas
paredes radiais e na tangencial interna. Na ultima e quarta etapa, o
estagio terciario, ocorre o espessamento de todas as paredes das células
endodermais por deposicdo de lamelas de suberina, sendo que a parede
tangencial interna parece ser a mais espessada.

Outros autores que elaboraram estagios de desenvolvimento da
endoderme, com o fim de melhorar a compreensdo e efetuar uma
comparagdo entre as espécies foram Lux & Luxova (2003/4). Eles
ressaltam a associacdo de estdgios de desenvolvimento da raiz com sua

fisiologia em Primula acaulis, dividindo em estdgios de
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desenvolvimento, assim como o elaborado por Kroemer (1903 apud
Priestley & North, 1922). Para esses autores, a endoderme apresenta
apenas trés etapas de desenvolvimento que apresentam especificidades
para cada espécie.

O primeiro estdgio seria caracterizado pela presencga de estrias de
Caspary nas paredes radiais e transversais da endoderme, aumentando o
controle apoplastico. No segundo estagio, a lamela de suberina ¢ deposta
nas paredes, geralmente incluindo as paredes que ja possuiam estrias de
Caspary. Por conseqiiéncia, o papel da endoderme como barreira
apoplastica é aumentado. Ja no terceiro estdgio, ocorre a deposicdo de
uma parede secunddria de celulose, aumento a espessura dessa estrutura.
No inicio dessa fase, segundo os autores, dependendo da espécie em
questdo, podem ocorrer divisdes assincronicas na parede anticlinal.
Comparando os estagios de desenvolvimento elaborados por Kroemer
(1903 apud Priestley & North, 1922) e Lux & Luxova (2003/4), esses
autores divergem apenas na existéncia do estdgio embriondrio,
reconhecido por Kroemer, mas ndo considerado por Lux & Luxova. As
outras trés etapas coincidem em ambos os trabalhos.

Para Eames & MacDaniels (1947), a endoderme com células com
espessamento apenas de celulose encontrada no caule de muitas
angiospermas seria, apenas, um vestigio da endoderme verdadeira

encontrada em outros grupos vegetais, como das “pteridofitas™.

Van Fleet (1961) demonstrou a presen¢a da endoderme em caules e

folhas. De acordo com esse autor, na raiz e em caules subterraneos, a

endoderme pode ser caracterizada pela presenga de estrias de Caspary,

células suberificadas ou com depoésito unilateral de celulose; em caules

acreos ¢ folhas em geral, observam-se estrias de Caspary e/ou bainha

amilifera.
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Para Van Fleet (1961), a endoderme ¢ a camada de células mais
interna do cortex na raiz, no caule e no peciolo e; também, a camada mais
interna do mesofilo na lamina foliar. E, essa camada de células
(endoderme) pode possuir atividade meristematica, isto é, uma atividade
similar a de um cambio.

A atividade meristematica na raiz ja é bastante conhecida desde os
trabalhos de Priestley & North (1922), Williams (1947), Hurst (1956 apud
Van Fleet, 1961) e Van Fleet (1961) e outros que os sucederam, como
Seago & Marsh (1989) e Seago, Peterson, & Enstone (1999) que se referem
a essa endoderme com atividade meristematica como ‘“‘pro-endoderme,
derivada da camada mais interna do meristema fundamental”. Mas, para
estes dois ultimos pesquisadores, embora verifiquem as camadas radiadas
do cortex, atribuem a radiacdo ao meristema fundamental do qual, a
camada mais interna formada ¢ denominada pro-endoderme, que
posteriormente diferencia-se em endoderme. E, a endoderme apresentando
essa atividade meristemdtica, se enquadraria no estdgio embrionario,
delimitado por Kroemer (1903 apud Priestley & North, 1922).

Cabe destacar que, apesar dos estudos delimitando estagio de
desenvolvimento terem sido feitos para raiz, a observagdo dos mesmos ¢
viavel nos outros orgdos vegetativos, como folhas e caules. Peterson,
Griffith & Huner (1985) acreditam que a presenca de bainha de mestoma
(endoderme com espessamento em Cyperaceae, Poaceae e Velloziaceae) ¢
um remanescente do estagio III (estagio terciario) de desenvolvimento da
endoderme.

Recentemente, Wu et al. (2005), trabalhando com folhas de Pinus
bungeana, estudou nessa espécie o desenvolvimento da endoderme. As
sec¢des de diferentes estagios de desenvolvimento foram observadas e
mostraram que as estrias de Caspary ndo podem ser detectadas em secg¢des

de folhas imaturas e jovens e que a espessura da estria aumenta de acordo
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com o tempo de desenvolvimento da folha, ressaltando a importincia do
tempo de maturacdo para avaliar os estdgios de desenvolvimento da
endoderme.

Outro fator ressaltado pelos autores (Wu et al. 2005) é de que a
endoderme em folhas mais velhas é mais evidente do que em folhas jovens,
concluindo que esse tecido estd presente na folha, mas tem func¢do seletiva
em apenas alguns momentos da vida planta, diferentemente do que ocorre
com a raiz que, praticamente durante todo o tempo em que a atividade de
absor¢do persiste, a endoderme é encontrada com algum tipo de alteragdo
morfoldgica, auxiliando no processo de selecdo. Segundo os mesmos
autores, assim como a endoderme do caule e da raiz, a endoderme foliar
também apresenta uma identidade fisiologica.

Menezes et al. (2005) demonstram que a endoderme € responsavel
pela formagao de parte ou de quase todo o cortex da raiz, parte do cortex do
caule (em geral, apenas o cortex interno) e formagdo de parte do mesofilo
nas folhas. Nesses orgdos origina camadas estratificadas de células as quais
as autoras chamaram de Derivadas da Endoderme Meristematica (DEM). O
periciclo seria para essas autoras o Unico tecido gerador dos tecidos
vasculares. Portanto, segundo as autoras, o desenvolvimento do corpo
primdrio das plantas monocotiledoneas deve-se, inicialmente, ao procambio
(que forma tecidos vasculares, isto €, xilema primario, floema primdrio e
periciclo), ao meristema fundamental (que origina a inicial endodérmica
que, por divisdes origina parte ou quase todo o cértex, como ja visto) e

protoderme (Menezes et al. 2005).
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2.3 Periciclo

A descri¢do de plexos periféricos foi feita por autores do século
XIX (Guillaud, 1878; Mangin, 1882) que analisaram monocotiledoneas e
confirmados por Tomlinson (1962; 1969). Da mesma maneira, Gifford &
Bayer (1995) descrevem que na parte tuberosa do rizoma de Cyperus
esculentus existem algumas redes de tecidos vasculares que serdo
responsaveis, posteriormente, pela formacdo da raiz adventicia e
constituiriam o ja denominado plexo periférico.

Esse plexo periférico representaria a conexdo vascular entre os
tecidos do caule e os tecidos da raiz e, esse sistema também apresentaria
interligagdo com os tracos foliares, como descrito por Simpson &
Philipson (1969), que demonstraram a existéncia de uma conexdo entre
todos os tecidos vasculares dos Orgdos vegetativos analisados pelos
autores na familia Smilacaceae. Segundo Menezes et al. (2005), esse
plexo periférico seria um conjunto de tecidos vasculares produzidos pelo
periciclo que, portanto, seriam encontrados internamente a endoderme,
na interface cortex-cilindro vascular.

O Unico 6rgdo que possui reconhecimento amplamente aceito da
presencga do periciclo € a raiz. H4 muitas décadas ¢ amplamente aceito
que a funcdo desse tecido nesse 6rgdo € servir de sitio para o inicio da
formacgdo das raizes laterais (Esau, 1965; Fahn, 1974; Mauseth, 1988;
Raven, Evert, & Eichhorn, 1996). Nesse 6rgio ¢ reconhecido como um
tecido encontrado entre o cilindro vascular e a endoderme, formado por
células de paredes delgadas. E considerado potencialmente
meristematico nos apices radiculares, mas em raizes mais velhas ¢
considerado menos ativo e pode se tornar lignificado (Rudall, 1992). A
mesma autora considera ainda que esse tecido no caule forma a regido

periciclica, circundando o cilindro vascular desse d6rgdo, embora seja
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mais dificil de ser definido ou ndo ¢ encontrado nesse 6rgdo (Rudall,
1992).

Eames & MacDaniels (1947) descrevem que o periciclo ¢ uma
camada de células parenquimaticas presente na maioria das raizes e nos
caules de “pteridofitas”. Para esse autores, o periciclo ¢ limitado
internamente pelo protofloema e externamente pela endoderme, quando
esta estd presente. Os autores ainda relatam que, a quantidade abundante
de “fibras periciclicas” descritas em algumas plantas se mostrou, nos
anos da publicagdo desse trabalho, como tendo origem no floema.

Portanto, para Eames & MacDaniels (1947), ainda ¢ dificil
delimitar qual a extensdo da aplicabilidade do termo “fibras
periciclicas”. Por essa razdo, segundo ainda os mesmos autores, foi
defendido por muitos pesquisadores que ndo existe periciclo no caule das
angiospermas, ja que muitos dos trabalhos que descreveram a presenca
de fibras periciclicas, na verdade, para eles, tratavam de fibras de origem
do floema. Para esses autores, ainda seriam necessarios muitos estudos
comparados e detalhados para verificar se realmente existe uma regido
periciclica no caule das angiospermas.

O que se vé, com freqiiéncia, e que foi demonstrado por Melo-de
Pinna (2000) em sua tese de doutorado, ¢ um periciclo plurisseriado que
forma o cambio interfacicular e que, adjacente a endoderme, origina
fibras periciclicas. Segundo Menezes (comunicacdo pessoal) o floema
primadrio em uma “dicotiledonea” ¢ efémero, logo substituido pelas
fibras periciclicas. O mesmo acontece com Aristolochia (Esau, 1965),
onde a autora descreve as fibras periciclicas “internamente a camada
amilifera, o periciclo é plurisseriado, a (as) camada(as) mais interna
origina o cambio interfascicular” (Esau, 1965). Apesar disso, o periciclo

ainda ¢ um tecido pouco estudado entre as angiospermas e, muitos
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autores, ainda ndo acreditam na presenca do mesmo em outros 0rgaos

que nio a raiz.
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2.4 Objetivos

Baseado em todos os dados apresentados até¢ o momento, ¢
possivel notar que muitos estudos ainda precisam ser elaborados com o
objetivo de confirmar a presenca de ambos os tecidos, quais sejam
endoderme e periciclo, no corpo primdrio das plantas vasculares. O
enfoque deste capitulo ¢ mostrar a presenca e a continuidade
(continuidade entre endoderme de caule e folha e de caule e raiz, assim
como, também, a continuidade de periciclo entre caule e folha e de caule
e raiz) desses tecidos no corpo primdrio de monocotiledoneas,

aprofundando esses estudos com a familia Zingiberaceae.
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2.5 Materiais e Métodos

O quadro 2.1 mostra as espécies que fazem parte do trabalho e seus

respectivos pontos de coleta.

Quadro 2.1 - Espécies e pontos de coleta

: Hedychium L -
Curcuma zedoaria ye Zingiber officinale
coronarium JG

Roscoe X Roscoe
Koenig

Registro e Bertioga- Rizomas comerciais

Jardim do IB-USP SP plantados.

Quando possivel, para a elaboracdo dos cortes histoquimicos, foram
utilizadas amostras frescas, para melhor visualizacdo dos contetidos
celulares. Amostras foram fixadas em FAA (formaldeido 37%, acido
acdtico glacial, etanol 50% 1:1 18 v/v — Johansen, 1940). Os rizomas e
demais regides utilizados para o estudo foram incluidos em parafina
segundo metodologia descrita em Krauss & Arduin (1997), e seccionadas
em micrétomo rotativo. Os rizomas mantidos fixados foram seccionados
em micrdtomo de deslize.

Os estudos dos 6rgdos vegetativos foram realizados a partir de cortes
histologicos longitudinais e transversais a mao-livre, utilizando lamina de
barbear. Para a inclusdo em parafina, o material foi previamente
desidratado em série butandlica tercidria (Johansen, 1940).

A regido mediana do limbo foliar foi a regido seccionada no caso das
folhas.

Testes histoquimicos foram realizados empregando-se Sudan IV para
substancias que contenham lipidios, como suberina e cutina (Gerlach,

1984). Para visualizag¢do das estrias de Caspary e estruturas suberificadas e
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lignificadas foram utilizadas também a coloragdo fluorescente Berberina-
anilina azul de acordo Brundrett, Enstone, & Peterson (1988) e, também, o
exame da autoflorescéncia do material.

A andlise anatdmica foi realizada com auxilio do Microscopico
optico Leica DMLB (Laboratério de Anatomia Vegetal - Departamento de
Botanica - Instituto de Biociéncias/USP — Sdo Paulo) e, para o registro dos
resultados, fotografias foram realizadas com o mesmo, acoplado a uma
camera digital Leica modelo DFC 320. Para analise de Fluorescéncia foi
utilizado Microscépio de Fluorescéncia Leica DMLB (Laboratério de
Anatomia Vegetal - Departamento de Botanica - Instituto de
Biociéncias/USP — Sio Paulo) utilizando filtro de excitacdo com
iluminag¢do UV 365nm e 420nm. As fotografias foram realizadas com o
mesmo equipamento citado acima. O programa que auxiliou na captacao

das imagens foi IM50 (Image 50 — Leica).
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2.6  Resultados

O rizoma de Zingiber officinale em sec¢do longitudinal (Fig. 2.1 —
2.4) cujos limites do sistema vascular estdo indicados pelas cabecas de seta,
mostra na regido basal uma raiz adventicia bem proxima de uma gema
lateral, onde se percebe que o periciclo e sua adjacente, a endoderme , que
representam o limite do sistema vascular, encontram-se nas regides
indicadas pelas setas. No mesmo rizoma (Fig. 2.5 — 2.8), no nivel do corte
longitudinal que mostra apenas um vestigio da raiz adventicia que aparece
nas Fig. 2.1 — 2.4, apresenta a regido periciclica e sua adjacente endoderme
reconstituidos. E possivel perceber a perfeita continuidade entre o periciclo
que formou a raiz adventicia, e o sistema vascular que se dirige para a
gema lateral, indicados por setas nas Fig. 2.5 — 2.7. O detalhe da Fig. 2.8
permite observar a regido periciclica com novos elementos vasculares em
corte longitudinal, e sua adjacente, a endoderme. H4 uma perfeita
continuidade desses tecidos entre o rizoma e a raiz adventicia e entre o
rizoma e as gemas apical e lateral (Fig. 2.1 — 2.4, 2.5, 2.6, 2.9 ¢ 2.10). Na
regido mais proxima da gema apical, observa-se a endoderme sem estrias
adjacente a regido periciclica (Fig. 2.11) e uma regido mais proxima da
base do rizoma mostra, em sec¢do transversal, a endoderme com estrias de
Caspary e o periciclo originando novos feixes (Fig. 2.12). Em outra série
(Fig. 2.13 — 2.24) a seta da Fig. 2.14 indica a regido periciclica e sua
adjacente endoderme correspondentes a raiz adventicia que aparece nas
Fig. 2.17 — 2.19, entre duas gemas laterais. E importante observar a
conexao, nas Fig. 2.13 e 2.15 (seta) entre a vasculariza¢do da gema lateral e
da raiz adventicia. As cabecas de setas indicam uma camada lucida ndo
muito desenvolvida. Na mesma seqiiéncia (Fig. 2.13 a 2.24) ¢ possivel

verificar varias fases de formagdo de raizes adventicias. Observa-se, na

48



seqiiéncia de Fig. 2.25 até 2.32 a formacgdo de trés raizes adventicias
mostrando a continuidade entre os tecidos das novas raizes e do caule. Na
Fig. 2.26, na raiz a direita , ainda ¢ o cortex caulinar o que na Fig. 2.27 ja ¢
cortex da propria raiz. O mesmo se vé entre as Fig. 2.26 e 2.28, com
relacdo a raiz que se diferencia posteriormente as outras duas. As mesmas
raizes com seus cortex ja individualizados aparecem nas Fig. 2.29 — 2.32.

No rizoma de Curcuma zedoaria foi possivel visualizar a presenga de
tragco foliar presente na regido cortical apresentando estrias de Caspary
(Fig. 2.33 a 2.36). Nessa espécie, notou-se também, a presenca da
endoderme com espessamento envolvendo o traco foliar em sua saida do
cilindro vascular (Fig. 2.39). Os tragos foliares, de origem de corddes de
procambio, sdo formados na regido central do cilindro vascular, de onde se
direcionam para a bainha das folhas (Fig. 2.37). Alteragdes morfologicas
nas paredes das células da endoderme ndo parecem ser de forma sincronica,
ou seja, ndo parece ser em toda a circunferéncia do caule, ser corte a mao
livre, mas que torna possivel a visualizagdo de regides com espessamento e
regides sem a presenca dessa alteragdo nas paredes das células (Fig. 2.40).
Junto ao apice, a endoderme ndo apresenta nenhum tipo de espessamento e
pode se confundir com o periciclo que, nessa regido, tem como principal
atividade meristematica a forma¢do de novos feixes caulinares (Fig. 2.38).
Nas figuras 2.39 e 2.40, externo ao cilindro vascular, encontra-se tragos
foliares revestidos por um anel de fibras de origem periciclica.

O caule aéreo de Hedychium coronarium apresenta um longo internd
que pode ser terminado em gema floral ou &pice vegetativo na ponta distal
e um no apenas na base, junto ao solo (Fig. 2.41). Préximo ao apice, a
seccdo transversal desse 6rgdo, mostra que o periciclo se apresenta
multisseriado e com células menores do que as presentes no cilindro
vascular ou na endoderme (Fig. 2.42 e 2.44). Sec¢des transversais ao longo

do interno evidenciam a presenga do periciclo mantendo as caracteristicas
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descritas anteriormente (Fig. 2.44). Apenas na base, junto ao nd proximo
do solo e a saidas de raizes adventicias, € visivel em secgdes transversais, a
presenga de endoderme com estrias de Caspary e o periciclo tornando-se

ativo, produzindo tecido vascular (Fig. 2.45 a 2.47).
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Figuras 2.1-2.4. Seccdes longitudinais de rizoma de Zingiber officinale,
onde se nota uma raiz adventicia (Ra) préxima a uma gema lateral (G). As
setas indicam a continuidade dos tecidos vasculares entre a raiz e o rizoma

e entre raiz e a gema.
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Figuras 2.5-2.8. Seccdes longitudinais de rizoma de Zingiber officinale.
Mesma série de Seccdes observadas na Fig. 2.1 a 2.4, notando-se a
vascularizacdo da gema lateral (G). A Fig. 2.7 corresponde a uma
ampliacdo da Fig. 2.5 e a Fig. 2.8 corresponde a regido demarcada na Fig.
2.6. En:endoderme; Rp:regido periciclica. As setas indicam que ¢ a mesma
regido dos tecidos vasculares em direcdo a gema lateral e a raiz da qual

aparece um vestigio (cabega de seta).
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Figuras 2.9-2.12. Secc¢des longitudinais de rizoma de Zingiber
officinale. Na Fig. 2.9, as setas 1 indicam as regides que delimitam o
sistema vascular, convergindo para o 4pice. As setas 2 e 3 indicam,
respectivamente, a continuidade dos tecidos vasculares entre raiz e caule
e entre raiz ¢ gema lateral. As regides demarcadas na Fig. A
correspondem a Fig. 2.11 e Fig. 2.12. Na Fig. 2.12, a endoderme (En)

apresenta estria de Caspary. Rp:regido periciclica.
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Figuras 2.13-2.16. Seccdes longitudinais de rizoma de Zingiber
officinale. Observa-se a relacdo entre os sistemas vasculares do rizoma e
duas raizes adventicias (Ra), com uma gema lateral (G). Na Fig. 2.15 ¢
nitida a continuidade do sistema vascular (seta) da gema e da raiz
adventicia. A Fig. 2.16 corresponde a regido demarcada na Fig. 2.13. A
cabeca de seta indica camada Ildcida. En:endoderme; Rp:regido

periciclica.
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Figuras 2.17-2.20. Sec¢des longitudinais de rizoma de Zingiber officinale,
observando-se a formacdo de uma raiz adventicia a partir do periciclo. As
setas indicam a conexdo periciclica entre a nova raiz e duas gemas laterais
(G). A cabega de seta indica a camada lucida. A Fig. 2.20. corresponde a
mesma raiz, notando-se a inicial endodérmica (Ie) ¢ as derivadas da

endoderme meristematica (DEM). Pc:procambio; Pt:protoderme.
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Figuras 2.21-2.24. Diferentes niveis de Sec¢des longitudinais de rizoma
de Zingiber officinale, onde se destaca a continuidade dos tecidos do
cortex da raiz/rizoma e, também, dos sistemas vasculares dos dois 0rgaos
e também a relacdo dos mesmos tecidos entre rizoma/gema lateral (G).
Nota-se a formag¢do de uma raiz adventicia (Ra) (Fig. 2.23 — seta -) e
corddes de procambio na regido periciclica (Rp). A cabeca de seta indica

a camada lucida formada por resultantes da endoderme.

62



63



Fig. 2.25-2.28. Sec¢des longitudinais de rizoma de Zingiber oficinalle,
onde se observa o aparecimento e a individualizagdo de trés raizes
adventicias. As setas nas figuras correspondem a formagdo da raiz em

posicdo mediana na Fig. 2.28. Cxc:cortex caulinar; Cxr:cdrtex radicular.
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Figuras 2.29-2.32. Raizes adventicias observadas em Zingiber officinale
nas Fig. 2.25 a 2.28, com os respectivos cortex individualizados,
observando-se tecidos primarios do sistema vascular diferenciados.
Cxc:cortex  caulinar;  Cxr:cortex  radicular;  Pfiprotofloema e

Px:protoxilema.
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Figuras 2.33-2.36. Secc¢des longitudinais de rizoma de Curcuma
zedoaria, onde se destaca a presenca de traco foliar (Tf) na regido
cortical do rizoma com endoderme (En) em seu entorno. Nota-se na Fig.
2.36, em detalhe, a presenga da estria de Caspary no tragco foliar.

Px:protoxilema.
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Figuras 2.37-2.40. Secc¢des longitudinais de rizoma de Curcuma
zedoaria. Fig. 2.37. Tragos foliares (Tf) saindo da regido central do
estelo em direcdo a bainha das folhas. Fig. 2.42. Feixes caulinares novos
(Fe) surgindo na regido periciclica. Fig. 2.43. Traco foliar recém saido
do cilindro vascular com endoderme (En) espessada em seu entorno.
Fig. 2.44. Endoderme apresentando diversas variagdes de espessamento
nas paredes de suas células. Observa-se, também, a regido periciclica

como geradora de feixes vasculares (Fig. 2.40). Mc: medula caulinar.

70





