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ABSTRACT

Lianas have stems with a very specialized anatomical architecture, with attributes that
allows efficient conductivity and flexibility. Among the suite of features, collectively
named “lianescent vascular syndrome”, we can quote the presence of cambial variants
(which are unusual patterns of secondary growth), vessel dimorphism (presence of wide
and narrow vessel co-occurring, sometimes associated), fewer fibres or thin-walled
fibres, tall and large rays, and abundant parenchyma (occasionally non-lignified, both on
axial and radial axis) when compared with related self-supporting species. Most of lianas
in Bignoniaceae are comprised in the tribe Bignonieae, a large and morphologically
diverse neotropical clade, possessing the cambial variant “furrowed xylem” as
synapomorphy. The stem anatomy of Bignonieae lianas is well known, but data about
root anatomy are scarce. It is known that cambial variants occur in roots of some
Bignonieae, but there is no information about other features of the secondary structure.
Thus, the aim of this study is to elucidate some questions, dividing the analysis in two
parts. In the first chapter, we intent to verify the presence of cambial variants in roots
and stems, and possible attributes related to vascular lianescent syndrome in roots. In
the second chapter we analyze the anatomical settings of secondary xylem in roots and
stems, in order to verify possible differences between them. The key results obtained
are here synthetized: (i) roots have cambial variants similar to stems, but the phloem
wedges form interspersed and in same number as the protoxylem poles; (ii) in
Amphilophium the included phloem wedges, a characteristic of the genus, are also
included in secondary phloem, besides the xylem; (iii) presence of vascular
neoformations in Amphilophium, formed by cells in nonconducting portion of the phloem,
increasing the conductive area; (iv) presence of vessel dimorphism and tall and large rays,
plus cambial variant, characteristic of vascular lianescent syndrome in the roots of the
analyzed species, similar to stems; (v) the qualitative features of the xylem are similar
between roots and stems, as are statistically similar the quantitative features. We believe
that more studies are necessary in the genetic and hormonal field, aiming to understand
why the lianescent syndrome occurs in organs subjected to different growth conditions.



RESUMO

Lianas possuem uma arquitetura anatomica altamente especializada em seus caules, com
caracteristicas que lhes permitem uma condutividade e mobilidade eficientes. O
conjunto dessas caracteristicas € denominado de “sindrome vascular lianescente”, e
compoe-se de variagoes cambiais (formagao de tecidos secundarios de forma nao-usual),
dimorfismo de vasos (coocorréncia de vasos de grande calibre e vasos de menor calibre,
muitas vezes associados), poucas fibras ou fibras de paredes delgadas, presenga de raios
altos e largos, e maior quantidade de parénquima (esporadicamente nao lignificado, tanto
axial quanto radial), quando comparadas com as de espécies autossuportantes
relacionadas. Em Bignoniaceae, a maior parte das lianas estao compreendidas na tribo
Bignonieae, um grande clado neotropical, morfologicamente diverso, onde a variagao
cambial do tipo “xilema interrompido por cunhas de floema” representa uma
sinapomorfia do grupo. A anatomia caulinar de lianas é bastante conhecida, entretanto
dados sobre a anatomia de raizes sao raros. Nas raizes de algumas espécies de
Bignonieae, sabe-se da presenca de variagoes cambiais, mas sem maiores informagoes
acerca de outros atributos da estrutura secundaria. Desse modo, essa dissertagao tem
como objetivo elucidar algumas questoes, dividindo as analises em duas partes. No
primeiro capitulo, visa-se verificar a presenca de variagoes cambiais em raizes e caules,
e possiveis atributos relacionados a sindrome vascular lianescente nas raizes. No
segundo capitulo analisa-se, anatomicamente, as configuragoes do xilema secundario de
raizes e caules, a fim de observar possiveis diferengas entre os 6rgaos. Os resultados
obtidos sao, em sintese, os que seguem: (i) raizes apresentam variagao cambial
semelhante a dos caules, mas as cunhas de floema iniciais se formam intercaladas e em
mesmo numero que os polos de protoxilema; (i) em Amphilophium, as cunhas de floema
inclusas, caracteristicas do género, sao incluidas no floema secundario, além do xilema;
(iii) presenca de neoformagoes vasculares em Amphilophium, formadas pela porg¢ao nao
condutora do floema secundario, ampliando a area condutora; (iv) presenga de
dimorfismo de vasos e raios altos e largos, além da variagao cambial, como caracteristicas
da sindrome vascular lianescente, nas raizes das espécies analisadas, semelhantes aos
seus caules; (V) as caracteristicas qualitativas do xilema sao semelhantes entre raizes e
caules, assim como as quantitativas, estatisticamente. Estudos sao necessarios no campo
do controle génico e hormonal, visando entender porque a sindrome lianescente ocorre
em oOrgaos submetidos a condigoes de crescimento tao diferentes.



INTRODUCAO GERAL

Plantas trepadeiras variam muito em tamanho, forma e origem filogenética, tendo
sido classificadas de acordo com seus modos de fixagao aos hospedeiros por Darwin
(1882). Elas diferem das plantas autossuportantes (arvores e arbustos) principalmente
por suas propriedades condutoras e mecanicas caulinares (Rowe & Speck 1998). As
lianas sao trepadeiras lenhosas, que se apoiam em outras plantas para ascender ao dossel
da floresta (Putz 1983, Putz & Windsor 1987; Laurance et al 2001), pois nao se
autossustentam depois de atingirem uma determinada altura (Gentry 1991). Podem
crescer em mais de quarenta centimetros de diametro e centenas de metros em
comprimento (Laurance et al. 2001), mas se mantém enraizadas ao solo (Bongers et al.
2002; Swaine & Grace 2007) apresentando varias adaptagoes para se agarrar ao
hospedeiro, como: entrelagamento, gavinhas adesivas, modificagoes de folhas e ramos e
tricomas e raizes adesivas, entre outros (Bongers et al. 2002; Schnitzer & Bongers 2002).

Segundo Schnitzer et al. (201 1), as florestas tropicais concentram a maioria das
espécies de plantas do planeta, e contribuem com a maior parte dos estoques de
carbono em forma de biomassa do que os outros ecossistemas terrestres. As lianas sao
consideradas um dos componentes principais e mais importantes das florestas tropicais
(Putz & Mooney 1991; Angyalossy et al. 2012). Nestes sistemas florestais, compoem de
10 a 45% dos caules de plantas lenhosas (Schnitzer & Bongers 2002), com 4,5% do total
de peso seco em caules e 6% em folhas (Putz 1983), e entre 14 e 30% do dossel (Avalos
& Mulkey 1999). Segundo Laurance et al. (2001), a propagagao das lianas, tanto
vegetativamente quanto por sementes, aumenta sua habilidade de se proliferar em
condigoes favoraveis. Ademais, sao fonte de alimento e um importante componente

estrutural do habitat dos animais da floresta (Putz & Mooney 1991).



Muitas lianas demandam grande quantidade de luz, e as clareiras formadas por
quedas de arvores fornecem, além da luminosidade, pequenas arvores e caules que
servem de suporte e sao cruciais para o movimento escandente das lianas (Laurance et
al. 2001). As lianas, captam esse e outros recursos (Schnitzer & Carson 2010),
colonizando rapidamente o local logo apés sua formagao (Schnitzer et al. 2005) e
reduzindo o crescimento e recrutamento de arvores nestas clareiras (Schnitzer &
Carson 2010). Também o aumento do CO, atmosférico pode acelerar o crescimento
de lianas (Mohan et al. 2006; Zotz et al. 2006; Schnitzer & Bongers 2011), e sua
consequente chegada ao topo das arvores. Geograficamente, a distribuicao das lianas
define-se por latitude, com maior abundancia nos trépicos, diminuindo a medida que nos
afastamos do Equador, e poucas espécies sao adaptadas ao frio (Gentry 1991; Isnard &
Silk 2009; Angyalossy et al. 2012). Essa caracteristica esta associada a maior probabilidade
de ocorréncia de embolismos, pois segundo Ewers et al. (1990), as lianas apresentam os
maiores (> 200 pm) e mais longos (> 7 m) vasos do reino vegetal, que sao muito mais
vulneraveis a embolia do que vasos curtos e estreitos (Zimmermann 1983; Tyree &
Sperry 1989; Baas et al. 2004). O estresse hidrico, o mecanismo de “air seeding” e o
congelamento da 4gua nos vasos podem, todos, levar ao embolismo. No entanto, ¢
comum encontrarmos também vasos estreitos que — apesar de menos eficientes na
condugao (Baas et al. 2004; Wheeler et al. 2005) — se associam aos vasos largos para
formar uma via alternativa de trajeto da agua e, caso a embolia realmente ocorra,
garantem a seguranga da conducdo de seiva até a copa dessas plantas (Ewers & Fisher
1991; Carlquist 2001; Brodersen et al. 2013). Essa presenga de vasos de grande e
pequeno calibre coocorrendo, inclusive associados, é conhecida como “dimorfismo de
vasos” (termo cunhado por Carlquist 1981), e descreve uma caracteristica comum as

espécies lianescentes (Carlquist 1981; 1985, 2001).



Quanto ao aumento de diametro dos caules, o crescimento secundario tipico se
da por meio do cambio, meristema lateral responsavel por produzir xilema secundario
para o interior e floema secundario para o exterior de seus limites. Contudo, muitas
angiospermas mostram uma ampla variagao de seu crescimento vascular secundario em
relagao ao tipo usual (Spicer & Groover 2010). Caules com esse tipo de crescimento
diferenciado sio referidos na literatura como incomuns, atipicos ou anomalos. O termo
“variagao cambial” foi criado por Carlquist (1988), em substituicao ao termo “anémalo”,
levando-se em conta que uma determinada estrutura nao usual pode ser normal para a
planta ou espécie em questao (Lopes et al. 2008). De acordo com Angyalossy et al.
(2012), variagoes cambiais sao também encontradas em arvores e arbustos, mas sao
mais comuns em lianas e trepadeiras tropicais. Adicionalmente, segundo Caballé (1993),
muitas familias podem ter seus individuos identificados apenas pela verificagao das
variagoes cambiais presentes em seus caules; Bignoniaceae, Menispermaceae e
Sapindaceae sao exemplos dessa situagao (Angyalossy et al. 2012)

Desde o século XIX, os estudos anatomicos em lianas sugerem que as variagoes
cambiais sejam adaptagoes aos desafios mecanicos que as essas plantas estao submetidas
(Garrido-Perez & Burnham 2010), e representam uma caracteristica fundamental das
espécies com esse habito (Schenck 1893; Carlquist 2001). As variagoes cambiais podem
também ocorrer em conjunto em determinados taxons (Angyalossy et al. 2012, 2015),
e possuem, ainda, funcao na estocagem de produtos da fotossintese e no reparo de
injurias (Dobbins & Fisher 1986; Carlquist 1991, 2001).

Adicionalmente, em termos gerais, o xilema secundario nas lianas também é
diferenciado, quando comparado ao das plantas autossuportantes, apresentando
caracteristicas que podem ser verificadas em diversas espécies (Carlquist 1991, 2001;

Angyalossy et al. 2012, 2015). Como caracteristicas amplamente reconhecidas para esse



tipo de plantas, citam-se vasos de grande didmetro, mais abundantes do que em arvores;
mais parénquima axial e radial, as vezes com presenga de parénquima nao-lignificado;
menos fibras, ou fibras de paredes delgadas; raios largos e altos (Angyalossy et al. 2012).
Juntas, essas caracteristicas — e também incluindo-se as variages cambiais — podem
ser designadas “sindrome vascular lianescente” (Angyalossy et al. 2015).

Essa anatomia peculiar de espécies lianescentes exibe relagao com as adaptagoes
mecanicas e condutivas, relativas ao habito escandente, com caules delgados que
possuem menos xilema do que arvores com copas de tamanho semelhante (Ewers &
Fisher 1991; Angyalossy et al. 2012), e representa uma caracteristica funcional na busca
por um espago inexplorado pelos dosséis dos hospedeiros dessas plantas. A formagao,
durante o crescimento secundario, de tecidos rigidos misturados a tecidos macios,
proporciona grande flexibilidade a agao ascendente (Isnard & Silk 2009; Angyalossy et al.
2015) e aos movimentos do caule, sem a consequente danificagao do xilema (Carlquist
2001). Complementarmente, antes de encontrarem um suporte e iniciarem o
crescimento pelo habito escandente, varias espécies de lianas apresentam uma fase do
desenvolvimento conhecida como “fase autossuportante”, na qual as plantas ainda nao
apresentam caracteristicas da sindrome lianescente, e apresentam vasos escassos e de
pequeno didmetro, as fibras tem paredes espessas e praticamente nao ha parénquima
axial (Fisher & Ewers 1991; Rowe et al. 2004; Angyalossy et al. 2012; Angyalossy et al.

2015).

BIGNONIACEAE E BIGNONIEAE

Bignoniaceae é uma familia predominantemente neotropical, (Olmstead et al.
2009), constituida por um complexo de plantas lenhosas, arboreas e arbustivas incluindo

muitas lianas, e poucas herbaceas (Metcalfe & Chalk 1950; Fischer et al. 2004). A familia
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conta com 82 géneros e cerca de 827 espécies (Lohmann et al. 2016), cuja classificagao
mais recente (Olmstead et al. 2009) reconhece 8 tribos: Bignonieae Dumort, Catalpeae
DC. ex Meisn., Coleeae Bojer, Crescentieae G. Don, Jacarandeae Seem., Oroxyleae A.H.
Gentry, Tecomeae Endl. e Tourrettieae G. Don.

Na familia Bignoniaceae, a tribo Bignoniecae é um clado grande e
morfologicamente sortido de lianas (Lohmann 2006) — o maior nos tropicos (Schenck
1893; Pace et al. 2009). Endémica das Américas (Lohmann et al. 2013), consiste
tradicionalmente em poucos géneros amplos e muitos géneros menores (Olmstead et
al. 2009). Segundo a ultima revisao (Lohmann & Taylor 2014), Bignonieae apresenta 21
géneros 393 espécies, e € caracterizada predominantemente por lianas, raramente
arbustos, (Fischer et al. 2004; Lohmann 2006). Ocorre exclusivamente nas Ameéricas,
indo do sul dos Estados Unidos ao norte do Chile e da Argentina, habitando locais
Umidos e secos, variando desde as florestas tropicais (Atlantica e Amazonica), as
florestas sazonalmente secas (caatinga e chaco) e savanas (cerrado) (Lohmann et al.
2013).

A presenca de variagao cambial em cunhas de floema é uma sinapomorfia da tribo
Bignonieae (Lohmann 2006; Pace et al. 201 1). Durante o desenvolvimento do caule, o
cambio tem atividade inicialmente regular, mas sofre uma mudan¢a em quatro porgoes
equidistantes, que passam a produzir mais floema secundario do que xilema secundario
(Pace et al. 2009; Spicer & Groover 2010). As quatro regidoes cambiais que possuem
atividade alterada, se mantém coexistindo com as regidoes do cambio com crescimento
secundario regular dentro do caule (Pace et al. 201 1). Além disso, as cunhas de floema
possuem raios largos, denominados raios limitantes (Schenck 1893), que delimitam o

cambio vascular nestes espagos (Lima et al. 2010).



Da atividade diferenciada do cambio formam-se arcos ou cunhas de floema (Pace
et al. 2009). Segundo Spicer & Groover (2010), as cunhas de floema ocorrem em pelo
menos cinco grupos de angiospermas. Dobbins (1981) correlaciona o nimero e a
posicao de varios segmentos unidirecionais de cdmbio em caules de algumas espécies de
Bignoniaceae com folhas decussadas, numa hipétese de correlagao morfolégica entre
crescimento secundario anomalo e o padrao de vascularizagdo do corpo primario da
planta. Entretanto, Pace et al. (2009) mostra, em seu trabalho, que as cunhas sao
formadas intercaladas a saida das folhas, confirmando observagoes prévias de Schenck
(1893) e Solereder (1908). Pace et al. (2009) descreve, para caules adultos de Bignonieae,
seis arranjos diferentes de tecidos vasculares formados pela variagao do cambio, ao
longo da filogenia da tribo (Fig. 1): (1) quatro arcos amplos de floema; (2) quatro cunhas
de floema; (3) quatro arcos estreitos de floema; (4) cunhas em nimero mdltiplo de
quatro; (5) cunhas multiplo-dissectadas; (6) cunhas de floema inclusas.

Apesar de comuns em caules de diversas espécies de lianas, principalmente por
sua conexao com o habito, as variagdes cambiais ocorrem também nas raizes, de forma
semelhante aos caules, em varios grupos de plantas, como Amaranthaceae, Basellaceae,
Nyctaginaceae, Passifloraceae, Phytolaccaceae, Polygonaceae e Sapindaceae (Grosso
2007; Rajput et al., 2010; EI-Ghamery et al. 2015; Carlquist 1999; Carlquist 2004; Hearn
2009; Mikesell 1979; Horak 1981; Rajput 2015). Os trabalhos de Gabrielli (1992),
Martinelli et al. (2008) e Singh & Misra (2012) demonstram que também as raizes de
espécies de Bignonieae desenvolvem cunhas de floema semelhantes as encontradas em
caules, entretanto esses estudos se mostram rasos ou incompletos quanto a maiores

aspectos anatomicos e estruturais.



Grupo externo

Fig. 1. Cortes transversais, ilustrando a diversidade anatomica resultante das seis trajetorias ontogenéticas
presentes em Bignonieae. — A: Podranea ricasoliana (grupo externo), crescimento secundario padrio. —
B: Perianthomega vellozoi, tipo | (4 arcos amplos de floema, cdmbio variante com divisées anticlinais). —
C: Tanaecium pyramidatum, tipo 2 (4 cunhas de floema). — D: Fridericia chica, tipo 2 (4 cunhas de floema).
— E: Fridericia platyphylla, tipo 3 (4 arcos de estreitos de floema, cdmbio variante sem divisGes anticlinais).
— F: Bignonia binata, tipo 4 (cunhas em numero multiplo de 4). — G: Adenocalymma divaricatum, tipo 4
(cunhas em nimero multiplo de 4). — H: Dolichandra unguis-cati, tipo 5 (cunhas multiplo-dissectadas). —
I: Amphilophium crucigerum, tipo 6 (cunhas de floema inclusas). Fonte: Pace et al. (2009).

Dessa maneira, dividimos esta dissertagio em dois capitulos: o primeiro
apresenta uma analise comparativa entre raizes e caules de Amphilophium crucigerum,
Amphilophium paniculatum, Mansoa difficilis e Tanaecium pyramidatum, buscando analisar
se a variagao cambial ocorre em ambos os orgaos nas espécies e, se sim, uma descrigao

detalhada do tipo de variagdo cambial, além de possiveis caracteristicas relacionadas a
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sindrome vascular lianescente em ambos os 6rgaos. No segundo capitulo, faz-se uma
verificacao acerca das caracteristicas relativas ao xilema secundario de raizes e caules, e
possiveis atributos relacionados a sindrome lianescente em ambos os 6rgaos, nas
mesmas espécies descritas acima. Ambos capitulos sio complementares e visam,
principalmente, verificar se as raizes respondem de forma similar ao caule, quanto as

caracteristicas anatémicas da Sindrome Vascular Lianescente.
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