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RESUMO  

Após o estabelecimento do crescimento axial, promovido pelos meristemas 

apicais, em monocotiledôneas surge abaixo do meristema apical caulinar, uma 

região entre o córtex e o cilindro central que promove o crescimento em espessura. 

Este crescimento é promovido através da adição de tecidos vasculares 

(centripetamente) e de tecidos parenquimáticos (centrifugamente). Durante muitos 

anos este espessamento foi denominado e interpretado de diferentes formas, sendo 

demonstrado como um único meristema denominado de meristema de 

espessamento primário com atividade bidirecional. Recentemente, pesquisas 

demonstram que o espessamento primário em caule é promovido pela atividade de 

dois tecidos, a endoderme e o periciclo, ambos em atividade meristemática. Com o 

intuito de trazer à tona informações detalhadas sobre estes dois tecidos que 

compõem esta zona meristemática, assim como o seu funcionamento e origem, o 

Capítulo I traz informações morfológicas e anatômicas detalhadas do caule de 16 

espécies de Tillandsioideae (Bromeliaceae). Os representantes escolhidos para esta 

análise foram os gêneros Alcantarea, Tillandsia e Vriesea que possuem uma ampla 

variação morfológica permitindo, assim, comparar entre eles o processo de 

espessamento do caule. Demostrou-se ser a endoderme e o periciclo os tecidos, que 

juntos, promovem o espessamento e a manutenção do corpo primário dessas 

plantas. No entanto, mais evidências que suportem a hipótese que o espessamento 

primário é realizado por dois tecidos são necessárias. Assim o capítulo II aborda a 

caracterização do espessamento primário sob a luz da expressão gênica do gene 

SCARECROW (SCR), gene candidato a ser um marcador da atividade endodérmica, 

permitindo assim separar e caracterizar molecularmente os tecidos que promovem 

o espessamento primário. Desta forma, analisou-se a expressão do scr ao longo do 

desenvolvimento do caule em Zea mays (Poceae), avaliando a possibilidade do gene 

SCR ser um marcador de atividade endodérmica. Com a confirmação, o gene 

ortólogo ao SCR de Vriesea gigantea foi clonado e caracterizado. E finalmente, 



 

 

 

 

analisou-se o padrão de expressão de SCR em morfotipos diferentes, Vriesea 

gigantea e Tillandisia usneoides  espécies escolhidas durante a análise do capitulo I.  
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ABSTRACT 

After the establishment of axial growth, promoted by apical meristems, in 

monocots appears below the shoot apical meristem, a region between the cortex 

and central cylinder that promotes the growth in thickness. This growth is 

promoted by the addition of vascular tissues (centripetally) and parenchyma 

tissues (centrifugally). During many years this thickening was called and 

interpreted in different ways and it has been shown as a single meristem called the 

primary thickening meristem with bidirectional activity. Recently, researches show 

that the primary thickening in stem is promoted by the activity of two tissues, the 

endodermis and pericycle, both in meristematic activity. In order to elicit detailed 

information about these two tissues that compose this meristematic zone, as well as 

its operation and origin, Chapter I provides detailed anatomical and morphological 

information about the stems of 16 species of Tillandsioideae (Bromeliaceae). The 

representatives chosen for this analysis were the genus: Alcantarea, Tillandsia and 

Vriesea that have a wide morphological variation, thus allowing to compare 

between the process of stem thickening. It was demonstrated to be the endodermis 

and pericycle the tissues that together promote the thickening and maintenance of 

this primary plant body. However, more evidences supporting the hypothesis that 

the primary thickening is accomplished by two tissues are required. Thus Chapter II 

deals with the characterization of the primary thickening in the light of gene 

expression. The SCARECROW (SCR) gene is good candidate to be a marker of 

endodermal activity, thereby separating and molecularly characterizing the tissues 

that promote primary thickening. Therefore, it was analyzed the expression of SCR 

throughout the development of the stem in Zea mays (Poaceae), evaluating the 

possibility of SCR gene be a marker of endodermal activity throughout the 

development of a monocot. With the confirmation, the ortholog of SCR gene of 

Vriesea gigantea was cloned and characterized. And finally, the expression pattern 

of SCR was analyzed in Vriesea gigantea and Tillandisia usneoides species chosen 

during the analysis of Chapter I. 
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Introdução Geral 

O caule de monocotiledôneas da mesma maneira que nas outras 

espermatófitas, apresenta uma região meristemática lateral determinante na 

definição do seu padrão de crescimento. Enquanto que as demais 

espermatófitas, nesta região instala-se um câmbio que irá ser responsável 

pelo crescimento em espessura do caule formando o corpo secundário 

(Eames & Macdaniels, 1947; Esau, 1965; Fahn, 1967) em monocotiledôneas 

esse espessamento pode ocorrer tanto na formação do corpo primário como 

do secundário (DeMason, 1979a, b; Menezes et al., 2005; Menezes et al., 

2011). Localizada entre o córtex e o cilindro central, esta região promove o 

espessamento primário especialmente em rizomas, cormos e bulbos por meio 

da adição de tecidos vasculares centripetamente e de tecido parenquimático 

de modo centrífugo, durante toda a vida da planta ou vir a ser substituído por 

um meristema que irá formar o corpo secundário. 

Portanto, próximo ao ápice, as monocotiledôneas apresentam uma 

região meristemática lateral que desempenha função semelhante à de um 

câmbio e esta região é determinante na definição do hábito de crescimento. A 

maioria dos autores do século XIX e do século XX admitem ser a região limite 

entre o córtex e o cilindro vascular de grande importância no 

desenvolvimento do corpo primário em diversas espécies propondo assim 

vários nomes. Citam-se, como exemplos, a denominação “cambium” por 

Schleiden (1842), “périméristème” por Guillaud (1878) e “couche dictiogène” 

(camada geradora de raiz) por Mangin (1882), em seus importantes trabalhos 

de revisão. No começo do século XX, outros pesquisadores reconheceram uma 

região próxima ao promeristema, a qual denominaram “primary meristem 

mantle,” “primäre meristemmantel” como Helm (1936) e Eckardt (1941), 

“zona cambial”, por Cheadle (1937) e Chakraverti (1939a) e “meristema de 

espessamento primário – PTM” (Ball, 1941). 
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No século XX, vários autores apresentaram propostas para entender o 

espessamento primário em monocotiledôneas. Admite-se que o termo PTM 

foi utilizado, primeiramente, por Ball em 1941, em três espécies de Arecaceae: 

Phoenix canariensis Chaub., Washingtonia filifera Wats. e Trachycarpus excelsa 

Wendl. O autor embasado na literatura do século XIX e na localização da 

região meristemática a que denominou de MEP, o relacionou com uma 

atividade semelhante ao câmbio presente nas demais Spermatophyta 

(Gimnospermas, Paleoervas e Eudicotiledôneas), concluindo que o mesmo 

contribuía primeiramente com aumento do diâmetro do caule, promovendo 

seu espessamento, e depois para o crescimento em comprimento do mesmo.  

Alguns anos depois, com os trabalhos de DeMason (1979b; 1979a; 

1980), Diggle e DeMason (1983) e Rudall (1991) o termo foi consagrado na 

literatura. Desde então, passou-se a aceitar que durante o estabelecimento do 

corpo primário das monocotiledôneas, o espessamento seria realizado pela 

atividade centrifuga e/ou centrípeta do MEP e que o mesmo promoveria a 

ligação entre raiz e caule assim como entre caule e folha. A existência do MEP 

foi proposta inclusive para espécies que possuem caules achatados e folhas 

dispostas em rosetas (DeMason, 1979b, a, 1980; Rudall, 1991). 

Assim, na literatura há uma grande diversidade de interpretações e, 

consequentemente, diversas denominações para explicar este espessamento. 

Até 2005, excluindo autores do século XIX e do início do século XX, o 

espessamento primário em monocotiledôneas foi atribuído pela totalidade 

dos autores a um meristema por eles denominado: meristema de 

espessamento primário (MEP – do inglês Primary Thickening Meristem, PTM). 

Já Menezes et al. (2005) apresentaram uma nova interpretação a respeito da 

origem do espessamento primário não admitindo a existência do MEP. 

Durante estes anos, a literatura mundial assimilou o termo MEP, 

conceituando-o porém de diversas maneiras. No entanto, é consenso para 

muitos autores que este meristema estaria localizado entre o córtex e o 

cilindro central. Para esses autores o MEP se localiza na região pericíclica e 
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possui atividade bidirecional, produzindo células corticais centrifugamente, 

feixes caulinares centripetamente, raízes adventícias e ainda, promovendo a 

conexão entre raiz e caule e caule e folha (Cheadle, 1937; DeMason, 1979b, a, 

1980; Stevenson & Fisher, 1980; DeMason & Wilson, 1985; Gifford & Bayer, 

1995; Sajo & Rudall, 1999; Rodrigues & Estelita, 2002). Outra característica 

que chama a atenção é a descrição dada por DeMason (1979), ao estudar o 

caule de Allium cepa. Na região do MEP (entre o córtex e o cilindro vascular) 

um fileira de células tinham se espessado no meio da faixa meristemática que 

ela denominou de camada endodermóide, pois esta camada de células era 

contínua com a endoderme da raiz. Este termo também utilizado por 

Tomlinsom (1969) ao descrever o limite do córtex no caule de 

Commelinaceae como uma camada distinta de células parenquimáticas 

unisseriadas com deposito de amido, esclarecendo ser esta camada 

comumente descrita como endoderme, porem para esse autor a falta de 

estrias de Caspary descaracterizaria uma verdadeira endoderme, chamando-a 

de camada endodermóide.  

No entanto, como já foi visto desde 2005, uma nova interpretação para 

essa região foi apresentada por Menezes e colaboradoras que mostraram que 

o que era apresentado como um único meristema - o MEP -  na realidade é 

composto pela endoderme e pelo periciclo, ambos em atividade 

meristemática. Diversos autores posteriormente seguiram essa mesma linha 

de pensamento, (Silva, 2000; Alves et al., 2005; Silva & Menezes, 2006 ; Silva 

& Menezes, 2007; Elbl & Menezes, 2007 ; Elbl, 2008; Lima & Menezes, 2008; 

Silva, 2009; Cattai & Menezes Menezes, 2010; et al., 2011). Além disso, estes 

trabalhos demonstram a presença da endoderme e do periciclo na raiz, no 

caule e na folha, bem como a sua participação no espessamento primário em 

rizomas, cormos e bulbos, corroborando o que já havia sido demonstrado 

pelos autores do século XIX e início do século XX. 

Portanto, para as autoras acima há uma perfeita continuidade entre 

todos os tecidos primários da planta, isto é, não apenas a epiderme, o córtex, o 
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xilema primário e o floema primário são contínuos ao longo do corpo da 

planta, mas também, a endoderme (camada mais interna do córtex) e o 

periciclo (camada mais externa do sistema vascular) (Menezes, 1971; Silva, 

2000; Menezes & Melo-de-Pinna, 2003; Alves et al., 2005; Menezes et al., 

2005; Silva & Menezes, 2006 ; Silva & Menezes, 2007; Elbl & Menezes, 2007 ; 

Elbl, 2008; Lima & Menezes, 2008; Silva, 2009; Cattai & Menezes, 2010 

Menezes, et al., 2011). Diante da atual situação dos estudos sobre o 

espessamento primário do caule em monocotiledôneas, fica claro que a 

delimitação dos tecidos responsáveis pelo espessamento primário em caule 

de monocotiledôneas estabelecido pelas características puramente 

anatômicas. Por isso, deixam dúvidas devido à falta de conhecimento dos 

tecidos vegetais, especialmente da endoderme e do periciclo. No entanto, 

pesquisas com marcadores moleculares corroboram os trabalhos das autoras 

acima mencionadas, isto é a presença de atividade meristemática na 

endoderme. 

Concomitantemente as pesquisas descritas acima, em espécies modelo 

como Arabidopsis thaliana, Zea mays e Oryza sativa, estudos sobre o controle 

gênico do desenvolvimento vegetal caracterizaram, por meio da análise de 

mutantes e de estudos de expressão gênica o gene chamado scarecrow (SCR) 

(Di Laurenzio et al., 1996; Fukaki et al., 1998; Lim et al., 2000; Wysocka-Diller 

et al., 2000; Nakajima et al., 2001; Kamiya et al., 2003; Lim et al., 2005). Este 

gene é expresso na endoderme da raiz, do caule, no centro quiescente e no 

ápice caulinar, mais especificamente, na camada L1. Particularmente, SCR é 

expresso em células do meristema fundamental destinadas a realizar divisões 

periclinais (Wysocka-Diller et al., 2000).  

Anatomicamente, esta característica já foi descrita por alguns autores 

na fase meristemática da endoderme resultando numa célula derivada 

(voltada para a região cortical) e uma, inicial endodérmica, que permanece 

meristemática por mais tempo até se diferenciar na endoderme (Williams, 

1947; Van Fleet, 1961; Melo-De-Pinna & Menezes, 2002, 2003; Menezes et al., 
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2005). O gene SCR, assim como SHR (shoot-root) codificam fatores de 

transcrição (FTs) pertencentes à familia GRAS, exclusivos de plantas (Lee et 

al., 2008) e que promovem o padrão radial do córtex (Di Laurenzio et al., 

1996; Fukaki et al., 1998; Lim et al., 2000; Wysocka-Diller et al., 2000).  

Enquanto a expressão do SCR está principalmente localizada na 

endoderme, SHR é transcrito no estelo. A proteína SHR se move do estelo para 

a endoderme estimulando a expressão de SCR, e assim juntos, regulam o 

desenvolvimento da endoderme e do córtex. Em arabidopsis foram descritos 

33 membros da família GRAS e ortólogos a SCR vêm sendo descritos em milho, 

ervilha, pinus e arroz (Lim et al., 2000; Sassa et al., 2001; Kamiya et al., 2003; 

Lim et al., 2005; Laajanen et al., 2007). O nome da família deriva do nome dos 

membros que foram originalmente descritos: GAI, (Gibberellic Acid 

Insensitive) RGA (Repressor of GAI) e SCR (Scarecrow) (Di Laurenzio et al., 

1996; Peng et al., 1997; Pysh et al., 1999; Lim et al., 2000; Bolle, 2004; Lim et 

al., 2005).  

Plantas de A. thaliana mutantes para scr apresentam uma raiz curta e 

má formação do padrão radial, tendo como característica a perda da camada 

mais interna do córtex, a endoderme, a diminuição da atividade do centro 

quiescente, e ainda a perda da bainha amilífera no caule (que é a endoderme) 

que leva à perda do sentido gravitrópico em plantas como arabidopsis 

(Fukaki et al., 1998; Lim et al., 2000; Wysocka-Diller et al., 2000; Lim et al., 

2005). Diante dessas evidências, nota-se que a endoderme representa não só 

uma camada limitante e sim, um tecido com identidade própria e capacitado a 

produzir células centrifugamente levando ao espessamento do órgão.  

Além disso, caracterizar e evidenciar a presença da endoderme em 

caule destas plantas é de extrema importância, devido ao fato de que sua 

presença caracteriza o estado primário do corpo vegetativo, pois em 

monocotiledôneas que apresentam espessamento secundário como Cordyline 

e Yucca, a endoderme já foi eliminada, pela produção centrífuga de células 
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corticais pelo MES (meristema de espessamento secundário), isto é, formando 

um córtex secundário (Cattai & Menezes, 2010). 

Segundo Stevens (2001), a presença/ausência e a natureza do periciclo, 

assim como detalhes da distribuição e da natureza da endoderme caulinar e 

foliar podem ter grande interesse sistemático. 

Espécies da família Bromeliaceae, principalmente representantes da 

subfamília Tillandsioideae são um bom modelo para o estudo do papel da 

endoderme na morfoanatomia do caule, já que apresentam uma imensa gama 

de hábitos. Adicionalmente há pouca informação existente referente a esse 

assunto disponível para o grupo, representando assim um bom substrato para 

o estudo do espessamento primário em monocotiledôneas. 

A família Bromeliaceae é um dos principais exemplos de adaptação a 

condições extremas, ocorrendo desde ambientes oligotróficos e áridos até 

áreas muito úmidas, desde o nível do mar até o alto da Cordilheira dos Andes 

(Rauh & Temple, 1990). Estas plantas possuem um corpo vegetativo em geral 

pouco desenvolvido, hábito principalmente rizomatoso, caule com cavidade 

armazenadora de água (fitotelma ou “tanque”), e tricomas foliares capazes de 

absorver água (Benzing, 2000). 

A capacidade de armazenar água entre as bainhas das folhas (presença 

de fitotelma) permite às bromélias capturar a água da chuva e acumular a 

matéria orgânica disponibilizada pelo ambiente externo, como as cinzas, 

pólen e esporos que se encontram suspensos no ar (Leopoldo Coutinho 1970) 

ou proveniente dos diferentes organismos (anfíbios, répteis, insetos e etc ) 

que podem habitar tais cavidades (Benzing 2000, Nievola et al., 2005). 

Neste contexto, o objetivo geral deste trabalho é o estudo do 

espessamento primário em monocotiledôneas desde o ponto de vista 

morfoanatômico e de expressão gênica, utilizando como modelo espécies que 

serão escolhidas durante a análise anatômica. 
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6 Conclusões 

� As espécies estudadas apresentaram muitas semelhanças morfológicas 

e anatômicas. Dentre estas, a presença da endoderme e do periciclo como 

camadas promovedoras do processo de espessamento primário do caule. No 

entanto, a atividade desses tecidos apresentou-se desigual no espaço e no 

tempo. A endoderme com um singular padrão de divisão possui como produto 

único o córtex radiado composto de células derivadas dessa endoderme, 

enquanto meristemática. Já o periciclo, por sua vez, com divisões desiguais 

produz feixes caulinares com metaxilema e metafloema e raízes adventícias, 

ambos localizados na periferia do cilindro central, ou seja, no próprio 

periciclo.  

� Verificou-se também, que a atividade da endoderme e do periciclo 

contribuem para a forma final do caule. 

� Além dos diferentes tecidos produzidos, a endoderme e o periciclo 

apresentam uma variação temporal no processo de diferenciação, pois 

enquanto a endoderme já produziu todas as derivadas e se diferenciou, o 

periciclo continua a produzir feixes e raízes. Reunindo todas as características 

comuns e não comuns entre as espécies estudadas, foram identificados 

morfotipos extremos para análise de expressão gênica de um possível 

marcador de atividade endoderme que será tratado no capítulo 2.  

� As espécies escolhidas foram Vriesea gigantea e Tillandsia usneoides. V. 

gigantea foi escolhida como a representante das espécies que possuem 

espessamento conspícuo, gravitropismo negativo e alta produção de raízes 

adventícias; e com padrão totalmente diferenciado, T. usneoides foi escolhida 

por apresentar filotaxia dística, agravitropismo, ausência de raízes na fase 

adulta e ausência de espessamento do caule. As duas primeiras características 

coferem a esta espécie o status de neotênica, pois mantém as características 

juvenis quando adulta. 
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6 Conclusões 

� Foi possível organizar o desenvolvimento do corpo primário de Zea 

mays em seis fases. 

� Em Zea mays e V. gigantea a expressão do gene SCR esteve sempre 

associada à endoderme meristematicamente ativa, ou seja, durante a 

produção de córtex, ao redor dos traços foliares e no surgimento das raízes.  

� Nem o periciclo nem os feixes caulinares derivados da sua atividade 

apresentaram expressão de SCR reforçando que SCARECROW é um marcador 

de atividade endodérmica. 

� Em T. usneoides todo o caule apresentou expressão do gene marcador, 

não sendo possível distinguir a camada de endoderme do periciclo. Desta 

forma, as evidências indicam que o córtex é produto da divisão celular 

desordenada da endoderme e que essas células não se diferenciam daquelas 

que lhes deram origem. 

� A análise dos dados obtidos juntamente com dados bibliográficos 

permitiu propor modelos moleculares que permitem explicar o papel do 

gene SCR na formação dos tecidos fundamentais e dos feixes vasculares. 
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