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RESUMO

Apébs o estabelecimento do crescimento axial, promovido pelos meristemas
apicais, em monocotiledoneas surge abaixo do meristema apical caulinar, uma
regiao entre o cortex e o cilindro central que promove o crescimento em espessura.
Este crescimento é promovido através da adicdo de tecidos vasculares
(centripetamente) e de tecidos parenquimaticos (centrifugamente). Durante muitos
anos este espessamento foi denominado e interpretado de diferentes formas, sendo
demonstrado como um Unico meristema denominado de meristema de
espessamento primdrio com atividade bidirecional. Recentemente, pesquisas
demonstram que o espessamento primario em caule é promovido pela atividade de
dois tecidos, a endoderme e o periciclo, ambos em atividade meristematica. Com o
intuito de trazer a tona informac¢des detalhadas sobre estes dois tecidos que
compoOem esta zona meristematica, assim como o seu funcionamento e origem, o
Capitulo I traz informag¢des morfolégicas e anatémicas detalhadas do caule de 16
espécies de Tillandsioideae (Bromeliaceae). Os representantes escolhidos para esta
analise foram os géneros Alcantarea, Tillandsia e Vriesea que possuem uma ampla
variacao morfolégica 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 manutencdo do corpo primario dessas
plantas. No entanto, mais evidéncias que suportem a hipotese que o espessamento
primario é realizado por dois tecidos sao necessarias. Assim o capitulo Il aborda a
caracterizacdo do espessamento primario sob a luz da expressdo génica do gene
SCARECROW (SCR), gene candidato a ser um marcador da atividade endodérmica,
permitindo assim separar e caracterizar molecularmente os tecidos que promovem
0 espessamento primdrio. Desta forma, analisou-se a expressdo 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 confirmacao, o gene

ortdlogo ao SCR de Vriesea gigantea foi clonado e caracterizado. E finalmente,
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analisou-se o padrao de expressao de SCR em morfotipos diferentes, Vriesea

gigantea e Tillandisia usneoides espécies escolhidas durante a analise do capitulo 1.



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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Introducao Geral

O caule de monocotiledoneas da mesma maneira que nas outras
espermatofitas, apresenta uma regidao meristematica lateral determinante na
definicdo do seu padrao de crescimento. Enquanto que as demais
espermatofitas, nesta regido instala-se um cambio que ira ser responsavel
pelo crescimento em espessura do caule formando o corpo secundario
(Eames & Macdaniels, 1947; Esau, 1965; Fahn, 1967) em monocotiledoneas
esse espessamento pode ocorrer tanto na formagao do corpo primario como
do secundario (DeMason, 1979a, b; Menezes et al, 2005; Menezes et al,,
2011). Localizada entre o coértex e o cilindro central, esta regido promove o
espessamento primario especialmente em rizomas, cormos e bulbos por meio
da adicao de tecidos vasculares centripetamente e de tecido parenquimatico
de modo centrifugo, durante toda a vida da planta ou vir a ser substituido por
um meristema que ird formar o corpo secundario.

Portanto, proximo ao apice, as monocotiledoneas apresentam uma
regido meristematica lateral que desempenha funcdo semelhante a de um
cambio e esta regido é determinante na definigdo do habito de crescimento. A
maioria dos autores do século XIX e do século XX admitem ser a regido limite
entre o cortex e o cilindro vascular de grande importancia no
desenvolvimento do corpo primario em diversas espécies propondo assim
varios nomes. Citam-se, como exemplos, a denominaciao “cambium” por
Schleiden (1842), “périméristéeme” por Guillaud (1878) e “couche dictiogene”
(camada geradora de raiz) por Mangin (1882), em seus importantes trabalhos
de revisao. No comecgo do século XX, outros pesquisadores reconheceram uma
regido proxima ao promeristema, a qual denominaram “primary meristem

”n [

mantle,” “primdre meristemmantel” como Helm (1936) e Eckardt (1941),
“zona cambial”, por Cheadle (1937) e Chakraverti (1939a) e “meristema de

espessamento primdrio - PTM” (Ball, 1941).
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No século XX, varios autores apresentaram propostas para entender o
espessamento primario em monocotiledoneas. Admite-se que o termo PTM
foi utilizado, primeiramente, por Ball em 1941, em trés espécies de Arecaceae:
Phoenix canariensis Chaub., Washingtonia filifera Wats. e Trachycarpus excelsa
Wendl. O autor embasado na literatura do século XIX e na localizacao da
regido meristematica a que denominou de MEP, o relacionou com uma
atividade semelhante ao cambio presente nas demais Spermatophyta
(Gimnospermas, Paleoervas e Eudicotileddneas), concluindo que o mesmo
contribuia primeiramente com aumento do diametro 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 entdo, passou-se a aceitar que durante o estabelecimento do
corpo primario das monocotiledéneas, o espessamento seria realizado pela
atividade centrifuga e/ou centripeta do MEP e que o mesmo promoveria a
ligacdo entre raiz e caule assim como entre caule e folha. A existéncia 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 ha uma grande diversidade de interpretacdes e,
consequentemente, diversas denominagdes para explicar este espessamento.
Até 2005, excluindo autores do século XIX e do inicio do século XX, o
espessamento primario em monocotiledéneas foi atribuido pela totalidade
dos autores a um meristema por eles denominado: meristema de
espessamento primario (MEP - do inglés Primary Thickening Meristem, PTM).
Ja Menezes et al. (2005) apresentaram uma nova interpretacdo a respeito da
origem do espessamento primario nao admitindo a existéncia 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 cértex e o

cilindro central. Para esses autores o MEP se localiza na regido periciclica e
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possui atividade bidirecional, produzindo células corticais centrifugamente,
feixes caulinares centripetamente, raizes adventicias e ainda, promovendo a
conexao 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 caracteristica
que chama a atenc¢do é a descricao dada por DeMason (1979), ao estudar o
caule de Allium cepa. Na regidao do MEP (entre o coértex e o cilindro vascular)
um fileira de células tinham se espessado no meio da faixa meristematica que
ela denominou de camada endodermoéide, pois esta camada de células era
continua com a endoderme da raiz. Este termo também utilizado por
Tomlinsom (1969) ao descrever o limite do cértex no caule de
Commelinaceae como uma camada distinta de células parenquimaticas
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 endodermoide.

No entanto, como ja foi visto desde 2005, uma nova interpretacdo para
essa regido foi apresentada por Menezes e colaboradoras que mostraram que
0 que era apresentado como um Unico meristema - o MEP - na realidade é
composto pela endoderme e pelo periciclob ambos em atividade
meristematica. 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 presen¢a da endoderme e do periciclo na raiz, no
caule e na folha, bem como a sua participacao no espessamento primario em
rizomas, cormos e bulbos, corroborando o que ja havia sido demonstrado
pelos autores do século XIX e inicio do século XX.

Portanto, para as autoras acima ha uma perfeita continuidade entre

todos os tecidos primdrios da planta, isto é, ndo apenas a epiderme, o cortex, o
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xilema primario e o floema primario sao continuos ao longo do corpo da
planta, mas também, a endoderme (camada mais interna do cértex) 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 situacdo dos estudos sobre o
espessamento primdrio do caule em monocotiledoneas, fica claro que a
delimitacdo dos tecidos responsaveis pelo espessamento primario em caule
de monocotiledoneas estabelecido pelas caracteristicas puramente
anatomicas. Por isso, deixam duvidas devido a 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 presenca de atividade meristematica na
endoderme.

Concomitantemente as pesquisas descritas acima, em espécies modelo
como Arabidopsis thaliana, Zea mays e Oryza sativa, estudos sobre o controle
génico do desenvolvimento vegetal caracterizaram, por meio da analise de
mutantes e de estudos de expressdo génica 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
apice caulinar, mais especificamente, na camada L1. Particularmente, SCR é
expresso em células do meristema fundamental destinadas a realizar divisdes
periclinais (Wysocka-Diller et al., 2000).

Anatomicamente, esta caracteristica ja foi descrita por alguns autores
na fase meristematica da endoderme resultando numa célula derivada
(voltada para a regido cortical) e uma, inicial endodérmica, que permanece
meristematica 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
transcricdo (FTs) pertencentes a familia GRAS, exclusivos de plantas (Lee et
al, 2008) e que promovem o padrdo radial do cértex (Di Laurenzio et al,,
1996; Fukaki et al., 1998; Lim et al., 2000; Wysocka-Diller et al., 2000).

Enquanto a expressio do SCR estd principalmente localizada na
endoderme, SHR é transcrito no estelo. A proteina SHR se move do estelo para
a endoderme estimulando a expressao de SCR, e assim juntos, regulam o
desenvolvimento da endoderme e do cértex. Em arabidopsis foram descritos
33 membros da familia GRAS e ortélogos a SCR vém 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 familia 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
ma formacdo do padrao radial, tendo como caracteristica a perda da camada
mais interna do cértex, a endoderme, a diminuicao da atividade do centro
quiescente, e ainda a perda da bainha amilifera no caule (que é a endoderme)
que leva a perda do sentido gravitrépico em plantas como arabidopsis
(Fukaki et al., 1998; Lim et al., 2000; Wysocka-Diller et al., 2000; Lim et al,,
2005). Diante dessas evidéncias, nota-se que a endoderme representa nao sé
uma camada limitante e sim, um tecido com identidade prépria e capacitado a
produzir células centrifugamente levando ao espessamento do 6rgao.

Além disso, caracterizar e evidenciar a presenca da endoderme em
caule destas plantas é de extrema importancia, devido ao fato de que sua
presenca caracteriza o estado primario do corpo vegetativo, pois em
monocotiledoneas que apresentam espessamento secundario como Cordyline

e Yucca, a endoderme ja foi eliminada, pela producao centrifuga de células
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corticais pelo MES (meristema de espessamento secunddrio), isto €, formando
um cortex secundario (Cattai & Menezes, 2010).

Segundo Stevens (2001), a presenga/auséncia e a natureza do periciclo,
assim como detalhes da distribuicdo e da natureza da endoderme caulinar e
foliar podem ter grande interesse sistematico.

Espécies da familia Bromeliaceae, principalmente representantes da
subfamilia Tillandsioideae sio um bom modelo para o estudo do papel da
endoderme na morfoanatomia do caule, ja que apresentam uma imensa gama
de habitos. Adicionalmente ha pouca informacdo existente referente a esse
assunto disponivel para o grupo, representando assim um bom substrato para
o estudo do espessamento primario em monocotiledéneas.

A familia Bromeliaceae é um dos principais exemplos de adaptacado a
condi¢des extremas, ocorrendo desde ambientes oligotréficos e aridos até
areas muito umidas, desde o nivel do mar até o alto da Cordilheira dos Andes
(Rauh & Temple, 1990). Estas plantas possuem um corpo vegetativo em geral
pouco desenvolvido, habito principalmente rizomatoso, caule com cavidade
armazenadora de agua (fitotelma ou “tanque”), e tricomas foliares capazes de
absorver agua (Benzing, 2000).

A capacidade de armazenar agua entre as bainhas das folhas (presenca
de fitotelma) permite as bromélias capturar a agua da chuva e acumular a
matéria organica disponibilizada pelo ambiente externo, como as cinzas,
polen e esporos que se encontram suspensos no ar (Leopoldo Coutinho 1970)
ou proveniente dos diferentes organismos (anfibios, 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 primdrio em monocotiledoneas desde o ponto de vista
morfoanatomico e de expressao génica, utilizando como modelo espécies que

serao escolhidas durante a analise anatomica.
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6 Conclusoes

v As espécies estudadas apresentaram muitas semelhancas morfolégicas
e anatémicas. Dentre estas, a presenca da endoderme e do periciclo como
camadas promovedoras do processo de espessamento primario do caule. No
entanto, a atividade desses tecidos apresentou-se desigual no espago e no
tempo. A endoderme com um singular padrao de divisao possui como produto
Unico o cértex radiado composto de células derivadas dessa endoderme,
enquanto meristematica. Ja o periciclo, por sua vez, com divisdes desiguais
produz feixes caulinares com metaxilema e metafloema e raizes adventicias,
ambos localizados na periferia do cilindro central, ou seja, no préprio
periciclo.

v Verificou-se também, que a atividade da endoderme e do periciclo
contribuem para a forma final do caule.

v Além dos diferentes tecidos produzidos, a endoderme e o periciclo
apresentam uma variacdo temporal no processo de diferenciacdo, pois
enquanto a endoderme ja produziu todas as derivadas e se diferenciou, o
periciclo continua a produzir feixes e raizes. Reunindo todas as caracteristicas
comuns e ndo comuns entre as espécies estudadas, foram identificados
morfotipos extremos para analise de expressdo génica de um possivel
marcador de atividade endoderme que sera tratado no capitulo 2.

v As espécies escolhidas foram Vriesea gigantea e Tillandsia usneoides. V.
gigantea foi escolhida como a representante das espécies que possuem
espessamento conspicuo, gravitropismo negativo e alta producao de raizes
adventicias; e com padrao totalmente diferenciado, T. usneoides foi escolhida
por apresentar filotaxia distica, agravitropismo, auséncia de raizes na fase
adulta e auséncia de espessamento do caule. As duas primeiras caracteristicas
coferem a esta espécie o status de neoténica, pois mantém as caracteristicas

juvenis quando adulta.

121



122



Capitulo |

7 Referéncias

ALONI, R. 1987. Differentiation of vascular tissues. Annual review of plant
physiology 38: 179-204.

BALL, E. 1941. The development of the shoot apex and of the primary
thickening meristem in Phoenix canariensis Chaub., with comparisons
to Washingtonia filifera Wats. And Trachycarpus excelsa Wendl.
American Journal of Botany 28: 820-832.

BARFUSS, M. H. ], R. SAMUEL, W. TiLL, e T. F. STUESSY. 2005. Phylogenetic
relationships in subfamily tillandsioideae (Bromeliaceae) based on
DNA sequence data from seven plastid regions. American Journal of
Botany 92: 337-351.

BENZING, D. H. 2000. Bromeliaceae: Profile of an Adaptive Radiation.
Cambridge University Press.

BENZING, D. H., K. HENDERSON, B. KESSEL, e J. A. SULAK. 1976. The absorptive
capacities of bromeliad trichomes. American Journal of Botany: 1009-
1014.

BORCHERT, R. 1966. Innere Wurzeln als Festigungselement der epiphytischen
Bromeliacee Tillandsia incarnata H. BK Ber. dtsch. bot. Ges 79: 253-258.

BREBNER, G. 1902. On the anatomy of Danaea and other Marattiaceae. Annals of
Botany 16: 517-552.

BROWN, G. K, e E. M. C. LEME. 2005. The re-establishment of Andrea
(Bromeliaceae: Bromelioideae), a monotypic genus from Southeastern
Brazil threatened with extinction. . Taxon 54: 63-70.

CATTAI, M. B,, e N. L. MENEZES. 2010. Primary and secondary thickening in the
stem of Cordyline fruticosa (Agavaceae). Anais da Academia Brasileira
de Ciéncias 82: 653-662.

CHAKRAVERTI, D. N. 1939a. The occurrence of fugacious cambium in the rizoma
of Curcuma longa L. The Philippine Journal of Science 69: 191-195.

CHASE, M. W.,, D. E. SoLTIS, P. S. SOLTIS, P. J. RUDALL, M. F. FAy, W. H. HAHN, S.
SULLIVAN, ]. JOSEPH, M. MOLVRAY, P. ]. KORES, T. ]J. GIVNISH, ]. SYSTMA, e C.
PIRES. 2000. Higherlevel systematic of the monocotyledons: an
assesmentof current knowledge and a new classification. In K. L. Wilson
and D. A. Morrinson [eds.], Monocots: Systematic and Evolution, 3-16.
CSIRO Melbourne.

123



CHEADLE, V. 1. 1937. Secondary growth by means of a thickening ring in certain
Monocotyledons. Botanical Gazette 98: 535-555.

CRAYN, D. M., K. WINTER, e J. A. C. SMITH. 2004. Multiple origins of crassulacean
acid metabolism and the epiphytic habit in the Neotropical family
Bromeliaceae. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of America 101: 3703-3708.

DEMASON, D. A. 1983. The primary thickening meristem: definition and
function in Monocotyledons. American Journal of Botany 70: 955-962.

DEMASON, D. A., e M. A. WILSON. 1985. The continuity of primary and secondary
growth in Cordyline terminalis (Agavaceae). Canadian Journal of Botany
63:1907-1913.

DETTMER, J., A. ELO, e Y. HELARIUTTA. 2009. Hormone interactions during
vascular development. Plant molecular biology 69: 347-360.

ECKARDT T. 1941. Kritische Untersuchungen tiber das
primareDickenwachstum bei Monokotylen MIT Ausblick auf
dessenVerhaltnis  zur  sekundaren  Verdickung.  Botanisches
archiv42:289-334.

ELBL, P. M. 2008. Estudos em Commelinaceae (Monocotileddneas): O papel da
endoderme e do periciclo na formacao do corpo primario. Dissertacdo
de Mestrado, Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo,.

ESAU, K. 1965. Plant anatomy New York : Wiley.

FAHN, A, e F. D. CUTLER. 1992. Xerophytes. Encyclopedia of Plant Anatomy,
Berlin: Gebruder Borntraeger.

FARIA, A. P. G, T. WENDT, e G. K. BROWN. 2004. Cladistics Relationship of
Aechmea (Bromeliaceae, Bromelioideae) and allied genera. Annals
Missouri Botanic Garden 91: 303-319.

FERREIRA, A. G E FETT-NETO, A.G. 2004. Movimento em plantas. In: Kerbauy, G.
B. 2004. Fisiologia Vegetal. Guanabara Koogan.

FRESCHI, L.; TAKAHASHI, C.A.; CAMBUI, C.A.; SEMPREBOM, T.R.; CRUZ, A.B.; MIOTO,
P.T.; VERSIEUX, L.M.; CALVENTE, A.; LATANSIO-AIDAR, S.R.; AIDAR, M.P.M.;
MERCIER, H. (2010a). Specific leaf areas of the tank bromeliad
Guzmania monostachia perform distinct functions in response to water
shortage. Journal of Plant Physiology, 167 (7): 526-533

FRESCHI, L.; RODRIGUES, M.A.; TINE, M.A.S.; MERCIER, H. (2010b). Correlation
between citric acid and nitrate metabolisms during CAM cycle in the

124



Capitulo |

atmospheric bromeliad Tillandsia pohliana. Journal of Plant Physiology,
167:1577-1583.

FRESCHI L.; RODRIGUES, M.A.; DOMINGUES, D.S.; PURGATTO, E.; VAN SLUYS, M.A;
MAGALHAES, J.R.; KAISER, W.M.; MERCIER, H. (2010c) Nitric oxid mediates
the hormonal control of crassulacean acid metabolism expression in
young pineapple plants. Plant physiology 4: 1971-1985.

GILMARTIN, A. J., e G. K. BROWN. 1986. Cladistic Tests of Hypotheses Concerning
Evolution of Xerophytes and Mesophytes within Tillandsia Subg.
Phytarrhiza (Bromeliaceae). American Journal of Botany 73: 387-397.

GIVNISH, T.]., K. C. MILLIAM, P. E. BERRY, e K.]. SYTSMA. 2007. Phylogeny, adaptive
radiation, and historical biogeography of Bromeliaceae inferred from
ndhF sequence data. Aliso 23: 3-26.

GIvNISH, T. ]., T. M. EVANS, M. L. ZJHRA, T. B. PATTERSON, P. E. BERRY, e K. J. SYTSMA.
2000. Molecular Evolution, Adaptive Radiation, And Geographic
Diversification in the Amphiatlantic Family Rapateaceae: Evidence
From Ndhf Sequences And Morphology. Evolution 54: 1915-1937.

GUILLAUD, A. 1878. Rechersches sur I'anatomie comparée et le developpement
des tissues de la tige dans les monocotylédones. Annals Sci Nat Bot Ser
6 1-176.

HAMANN, T. E. BENKOVA, I. BEURLE, M. KIENTZ, e G. JURGENS. 2002. The
Arabidopsis BODENLOS gene encodes an auxin response protein
inhibiting MONOPTEROS-mediated embryo patterning. Genes &
development 16: 1610-1615.

HAsLAM, R.; BORLAND, A.; MAXWELL, K. GRIFFITHS, H. 2003. Physiological
responses of the CAM epiphyte Tillandsia usneoides L. (Bromeliaceae)
to variations in light and water supply. Journal of Plant Physiology, 160:
627-634.

HELM ]. 1936. Das Erstarkungswachstum der Palmer und einigeranderer
Monokotylen, zugleich ein Beitrag zur Frage dés Erstarkungswachstum
der Monokotylem tiberhaupt. Planta 26:319-364.

HiLu, K. W,, T. BORSCH, K. MULLER, D. E. SOLTIS, P. S. SOLTIS, V. SAVOLAINEN, M. W,
CHASE, M. P. POWELL, L. A. ALICE, E R. EVANS. 2003. Angiosperm phylogeny

based on matK sequence information. American Journal of Botany 90:
1758.

HoLTTUM, R. E. 1955. Growth-habits of monocotyledons-variations on a theme.
Phytomorphology 5: 399-413.

125



JACQUES-FELIX, H. 2000. The discovery of a bromeliad in Africa: Pitcairnia
feliciana. Selbyana 21: 118-124.

JOHANSEN, D. A. 1940. Plant microtechnique. McGraw-Hill, New York.

KRAUS, ]. E.,, e M. ARDUIN. 1997 Manual Basico de Métodos em Anatomia
Vegetal. EDUR (Ed. Universidade Rural), Rio de Janeiro.

KRAUSS, B. H. 1948. Anatomy of the Vegetative Organs of the Pineapple, Ananas
comosus (L.) Merr Merr. I. Introduction, Organography, the Stem, and
the Lateral Branch or Axillary Buds. Botanical Gazette 110: 159-217.

LERSTEN, N. R. 1997. Occurrence of endodermis with a casparian strip in stem
and leaf.(Interpreting Botanical Progress). The Botanical Review 63:
265-268.

LINDER, H. P., e P. ]J. RUDALL. 2005. Evolutionary history of Poales. Annual
Review of Ecology, Evolution, and Systematics 36: 107-124.

LUTHER, H. E. 2004. An Alphabetical List of Bromeliad Binomials. The
Bromeliad Society International 9th ed: Sarasota, Florida, USA.

LuX, A., e M. LuxoVA. 2003. Growth and Differentiation of Root Endodermis in
Primula acaulis Jacq. Biologia Plantarum 47: 91-97.

MANGIN, L. 1882. Origine et insertion des racines adventives et modifications
corrélatives de la tige chez les monocotylédones. Ann Sci Nat Bot 14:
216-363.

MARTIN, C. E., D. A. GRAVATT, e V. S. LOESCHEN. 1994. Crassulacean Acid

Metabolism in Three Species of Commelinaceae. Annals of Botany 74:
457-463.

MAXWELL, C.; GRIFFITHS, H.; YOUNG, A.J. (1994) Photosynthetic acclimation to
light regime and water stress by the C,-CAM epiphyte Guzmania
monostachia: gas-exchange characteristics, photochemical efficiency
and the xanthophyll cycle. Functional Ecology, 8:746-754.

MEDINA, E. 1974. Dark CO2 fixation, habitat preference and evolution within
the Bromeliaceae. Evolution: 677-686.

MENEZES, N. L. 1971. Traqueides de transfusdao no género Vellozia Vand.
Ciéncia e Cultura 23: 389-409.

MENEZES, N. L. D., D. C. SILVA, R. C. O. ARRUDA, G. F. MELO-DE-PINNA, V. A. CARDOSO,
N. M. CASTRO, V. L. SCATENA, e E. SCREMIN-DIAS. 2005. Meristematic
activity of the Endodermis and the Pericycle in the primary thickening

126



Capitulo |

in monocotyledons: considerations on the "PTM". Anais da Academia
Brasileira de Ciéncias 77: 259-274.

MENEZES, N. L. D., P. M. ELBL, G. CURY, B. APPEZZATO-DA-GLORIA, K. L. M. SASAKI, C.
G. DA SILVA, G. R. COSTA, e V. G. A. LIMA. 2011. The meristematic activity of
the endodermis and the pericycle and its role in the primary thickening
of stems in monocotyledonous plants. Plant Ecology and Diversity First:
1-13.

MERCIER, H., G. B. KERBAUY, B. SOTTA, e E. MIGINIAC. 1997. Effects of NO3-, NH4+
and urea nutrition on endogenous levels of IAA and four cytokinins in
two epiphytic bromeliads. In W. O. Library [ed.], 387-392. Plant Cell &
Environment.

MoRITA, M. T., C. SAITO, A. NAKANO, e M. TASAKA. 2007. Endodermal-amyloplast
less 1 is a novel allele of SHORT-ROOT. Advances in Space Research 39:
1127-1133.

NANDI, O. 1., M. W. CHASE, e P. K. ENDRESS. 1998. A combined cladistic analysis of
angiosperms using rbcL and non-molecular data sets. Annals of the
Missouri Botanical Garden 85: 137-212.

NELSON, E. A,, T. L. SAGE, e R. F. SAGE. 2005. Functional leaf anatomy of plants

with crassulacean acid metabolism. Functional Plant Biology 32: 409-
419.

NiEvoLA, C. C., J. E. KrAuS, L. FRESCHI, B. M. SouzA, e H. MERCIER. 2005.
Temperature determines the occurrence of CAM or C 3 photosynthesis
in pineapple plantlets grown in vitro, 832-837. IN VITRO CELLULAR &
DEVELOPMENTAL BIOLOGY - PLANT.

NievoLa, C.C.; MERCIER, H.; MAJERowicZz, N. (2001) Levels of nitrogen

assimilation in bromeliads with different growth habits. Journal of Plant
Nutrition 24(9): 1387-1398.

PEREIRA, P. N. 2012. Divisdo espacial da atividade das enzimas PEPC e NR e sua
regulacdo por citocininas em folhas de Guzmania monostachia
induzidas ao CAM. Dissertagdo (Mestrado), Instituto de Biociéncias da
Universidade de Sao Paulo. 66 p.

PITA, P. B. 1997. Estudo anatomico dos 6rgaos vegetativos de Dyckia Schultz f.
e Encholirium Mart ex Schultz f.(Bromeliaceae) da Serra do Cip6-MG,
Dissertagdao (Mestrado)-Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo.

PiTa, P. B, e N. L. MENEZES. 2002. Anatomia da raiz de espécies de Dyckia
Schult. f. e Encholirium Mart. ex Schult. & Schult. f.(Bromeliaceae,

127



Pitcairnioideae) da Serra do Cipé (Minas Gerais, Brasil), com especial
referéncia ao velame. Revista Brasileira de Botdnica 25: 25-34.

PITTENDRIGH, C. S. 1948. The bromeliad-Anopheles-malaria complex in
Trinidad. I-The bromeliad flora. Evolution: 58-89.

PopP, M.; JANETT, H.P.; LUTTGE, U.; MEDINA, E. (2003) Metabolite gradients and
carbohydrate translocation in rosette leaves of CAM and C3 bromeliads.
New Phytologist. 157:649-656.

PROENCA, S. L, e M. D. G. Sajo. 2008. Anatomy of the floral scape of
Bromeliaceae. Revista Brasileira de Botdnica 31: 399-408.

PRYCHID, C.]., P.J. RUDALL, e M. GREGORY. 2004. Systematics and Biology of Silica
Bodies in Monocotyledons. The Botanical Review 69: 377-440.

RANKER, T. A., D. E. SOLTIS, P. S. SOLTIS, e A. ]J. GILMARTIN. 1990. Subfamilial
phylogenetic relationships of the Bromeliaceae: evidence from

chloroplast DNA restriction site variation. Systematic Botany 15: 425-
434,

RAUH, W., e P. TEMPLE. 1990. The Bromeliad Lexicon. Blandford.

RUDALL, P. 1991. Lateral meristems and stem thickening growth in
monocotyledons. Botanical Review 57: 150-163.

SACK, F. D. 1987. The structure of the stem endodermis in etiolated pea

seedlings. Canadian journal of botany. Journal canadien de botanique 65:
1514-15109.

. 1991. Plant gravity sensing. International Review of Cytology 127: 193-
252.

SASS, J. E. 1951. Botanical Microtechnique Iowa State College Press.

SCHLEIDEN M]. 1842. Grundziige der wissenschaftlichen Botanik.Leipzig:
Wilhelm Engelmann.

SEGECIN, S., e V. L. SCATENA. 2004a. Morfoanatomia de rizomas e raizes de

Tillandsia L. (Bromeliaceae) dos Campos Gerais, PR, Brasil. Acta
Botanica Brasilica 18: 253-260.

. 2004b. Anatomia de escapos de Tillandsia L. (Bromeliaceae) dos
Campos Gerais do Parana, Brasil. Revista Brasileira de Botdnica 27: 515-
525.

SILVA, C. G. D. 2009. O espessamento primario no sistema caulinar e a
continuidade entre esses tecidos nos oOrgaos vegetativos de

128



Capitulo |

Zingiberaceae e Costaceae: enfoque nos tecidos endoderme e periciclo.
Mestrado em Botanica, Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo.

SiLva, D. C. 2000. Anatomia dos o6rgdos vegetativos de Lagenocarpus
(Cyperaceae), Tese de doutorado, Universidade de Sao Paulo, Sao
Paulo.

SiLva, 1. V., e V. L. SCATENA. Anatomy of the roots of nine species of
Bromeliaceae (Poales) from the Amazon, Mato Grosso, Brazil. Acta
Botanica Brasilica 25: 618-627.

SLESLAK, I.; KARPINSKA, B.; SUROWKA, E.; MISZALSKI, Z.; KARPINSKI, S. 2003 Redox
changes in the chloroplast and hydrogen peroxide are essential for
regulation of C3-CAM transition and photooxidative stress responses in
the facultative CAM plant Mesembryanthemum crystallinum L. Plant Cell
Physiol. 44: 573-581.

SMITH, L. B. 1934. Geographical evidence on the lines of evolution in the
Bromeliaceae. ) Botanische  Jahrbiicher  fiir  Systematik,
Pflanzengeschichte und Pflanzengeographie 66: 446-468.

SMITH, L. B, e R. J. DOwNS. 1974. Pitcairnoideae (Bromeliaceae). Flora
Neotropica 14: 1-658.

. 1979. Bromelioideae (Bromeliaceae). Flora Neotropica 14: 1493-2142.

SMITH, L. B., e W. TILL. 1998. Bromeliaceae. In K. Kubitzki [ed.], The Families
and Genera of Vascular Plants. IV Flowering Plants - Monocotyledons,
Alismatanae and Commelinanae (except Gramineae). 584. Springer,
Berlin.

STEVENS, P. F. 2001 Angiosperm Phylogeny Group, June 2008 [and more or less
continuously updated since]." will do.
http://www.mobot.org/MOBOT /research/APweb/. .

STEVENSON, D. W., e R. A. POPHAM. 1973. Ontogeny of the primary thickening
meristem in seedlings of Bougainvillea spectabilis. American Journal of
Botany 60: 1-9.

TAKAHASHI, C. A., e H. MERCIER. 2011. Nitrogen metabolism in leaves of a tank
epiphytic bromeliad: Characterization of a spatial and functional
division. Journal of Plant Physiology 168: 1208-1216.

TERRY, R. G., G. K. BROWN, e R. G. OLMSTEAD. 1997. Examination of Subfamilial
Phylogeny in Bromeliaceae Using Comparative Sequencing of the
Plastid Locus ndhF. American Journal of Botany 84: 664-670.

129



TiLL, W. 2000. Tillandsia and Racinaea. In H. Benzig [ed.], Bromeliaceae,

profile of an adaptive radiation. Cambridge University Press.
Cambridge, 573-586.

ToMmLINSON, P. B, e M. H. ZIMMERMANN. 1969. Vascular anatomy of

monocotyledons with secondary growth- an introduction. . Journal
Arnold Arbor 50: 159-179.

ToMLINSOM, P.B. 1970. Monocotyledons-Towards an under- standing of
morphology and anatomy. Pp. 205- 292 in Advances in botanical
research, vol. 3, ed. R.D. Preston. London and New York: Academic
Press

ToMLINSON, P. B., e R. SPANGLER. 2002. Developmental features of the
discontinuous stem vascular system in the rattan palm Calamus

(Arecaceae-Calamoideae-Calamineae). American Journal of Botany 89:
1128-1141.

VAN FLEET, D. S. 1942a. The development and distribution of the endodermis
and an associated oxidase system in monocotyledonous plants.
American Journal of Botany 29: 1-15.

. 1942b. The significance of oxidation in the endodermis. American
Journal of Botany 29: 747-755.

. 1950a. A comparison of histochemical and anatomical characteristics of
the hypodermis with the endodermis in Vascular Plants. American
Journal of Botany 37: 721-725.

. 1950b. The cell forms, and their common substance reactions, in the
parenchyma-vascular boundary. Bulletin of the Torrey Botanical Club
77:340-353.

. 1961. Histochemistry and function of the endodermis. The Botanical
Review 27: 165-220.

VERSIEUX, L. M., e M. D. G. L. WANDERLEY. 2007. Two new species of Alcantarea
(Bromeliaceae, Tillandsioideae) from Brazil. Brittonia 59: 57-64.

VERSIEUX, L. M., T. BARBARA, M. DAS GRACAS LAPA WANDERLEY, A. CALVENTE, M. F.
FAy, e C. LEXER. 2012. Molecular phylogenetics of the Brazilian giant
bromeliads (Alcantarea, Bromeliaceae): implications for morphological
evolution and biogeography. Molecular Phylogenetics and Evolution 64:
177-189.

WATANABE, H., M. SAIGUSA, e S. MORITA. 2006. Identification of Casparian bands
in the mesocotyl and lower internodes of rice (Oryza sativa L.)

130



Capitulo |

seedlings using fluorescence microscopy. Plant Production Science 9:
390-394.

XIFREDA, C. C. 1990. Sobre la presencia de una vaina cristalifera en el tallo de
algunas especies de Dioscorea (DIOSCOREACEAE). Darwiniana
(ARGENTINA) 30: 137-142.

YAMAMOTO, R., S. FUJIOKA, T. DEMURA, S. TAKATSUTO, S. YOSHIDA, e H. FUKUDA.
2001. Brassinosteroid levels increase drastically prior to
morphogenesis of tracheary elements. Plant physiology 125: 556-563.

ZIMMERMANN, M. H., e P. B. TOMLINSON. 1967. Anatomy of the palm Rhapis
excelsa, IV. Vascular development in apex of vegetative aerial axis and
rhizome. Journal of the Arnold Arboretum 48: 122-142.

131






Capitulo II



6 Conclusoes

v Foi possivel organizar o desenvolvimento do corpo primario de Zea
mays em seis fases.

v Em Zea mays e V. gigantea a expressao do gene SCR esteve sempre
associada a endoderme meristematicamente ativa, ou seja, durante a
producdo de cortex, ao redor dos tragos foliares e no surgimento das raizes.
v Nem o periciclo nem os feixes caulinares derivados da sua atividade
apresentaram expressao de SCR reforcando que SCARECROW é um marcador
de atividade endodérmica.

v Em T. usneoides todo o caule apresentou expressao do gene marcador,
ndo sendo possivel distinguir a camada de endoderme do periciclo. Desta
forma, as evidéncias indicam que o cortex é produto da divisdo celular
desordenada da endoderme e que essas células ndo se diferenciam daquelas
que lhes deram origem.

v A analise dos dados obtidos juntamente com dados bibliograficos
permitiu propor modelos moleculares que permitem explicar o papel do

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