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Artigo de Revisao

EXPRESSAO GENICA NOS ESTIGMAS E ESTILETES DE PLANTAS DA FAMILIA
SOLANACEAE: SEQUENCIAS RELACIONADAS COM A PATOGENESE W

PAULA CRISTINA DA SILVA ANGELO @

RESUMO

O florescimento é uma mudanga fundamental no desenvolvimento das plantas. A evocagdo do
florescimento é a transicdo entre a fase vegetativa e a reprodutiva, durante a qual ocorre a especializacdo
dos meristemas apicais. Nas plantas com flores completas, como aquelas da familia Solanaceae, células
meristematicas na camada mais externa, ddo origem as sépalas e aquelas na segunda camada originam
as pétalas; na terceira camada, as células tornam-se estames e aquelas na quarta e mais interna camada
ddo origem aos carpelos (ovarios, estiletes e estigmas). O surgimento desses érgédos florais é relativamente
recente na histéria evolutiva das plantas e demandou o desenvolvimento de padrdes de expressao tecido-
especificos. Um desses padrdes especificos, em flores de Solanaceae, inclui a expressédo de genes relacionados
com os processos de defesa, cuja atividade é induzida por infeccdo com patdégenos ou por ferimentos nos
o6rgaos vegetativos da planta, mas que sao constitutivamente expressos nas flores sadias, onde os
transcritos se acumulam seguindo padrdes vinculados ao desenvolvimento. Neste trabalho, sdo revistas
e compiladas as informacg@es publicadas sobre os genes relacionados com as rea¢8es de defesa, denominados
Sp41l, PR10a, SK2 e sobre uma adenosina-metiltransferase, que também pode estar relacionada com a
reacdo aos patdgenos, e que seguem esse modelo de expressdo. Algumas das hipdéteses existentes para
explicar este modelo também sdo apresentadas.
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ABSTRACT

GENE EXPRESSION IN SOLANACEAE STIGMAS AND STYLES: PATHOGENESIS
RELATED SEQUENCES

Flowering is a fundamental process in plant development. Flower evocation is the transition from
the vegetative to the reproductive phase, when the specialization of apical meristems takes place. In
plants, such as the Solanaceae, which present complete flowers, the meristematic cells in the most external
first series bring out the sepals and those cells in the second series turn to be the petals; in the third
series the cells become stamens and the cells in the innermost series give origin to carpels (ovaries,
styles and stigmas). Floral organs have shown up recently in evolution and this event demanded the
development of tissue-specific patterns for gene expression. Indeed, some of the pathogenesis related
genes from Solanaceae, induced by infection or wounding in vegetative organs, show flower-specific
patterns of transcription, with constitutive expression and the occurrence of temporal profiles of expression
controlled by development being detected in healthy floral tissues. PR10a, SK2, Sp41 pathogenesis related
genes and an adenosine:methyltransferase, possibly related to pathogenesis as well, are genes that follow
the described tissue-specific patterns and are reviewed here. Hypothesis proposed to demonstrate the
meanings of these mechanisms of gene expression are also presented.

Key-words: flowering, Sp4l, PR10a, SK2, methyltransferase.
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1. INTRODUCAO

O florescimento é uma mudang¢a fundamental
no desenvolvimento das plantas. A evocacdo do
florescimento € a transicdo entre a fase vegetativa e a
reprodutiva, durante a qual ocorre a especializacado
dos meristemas apicais. Esses tecidos meristematicos
promovem a emergéncia de quatro camadas
concéntricas de primérdios de 6érgaos florais, antes
gue sua atividade cesse. MutacGes em genes
homeoticos permitiram o reconhecimento de sua
atuacdo na determinacdo da identidade dos
meristemas florais. Esses genes codificam fatores de
transcricdo, 0s quais se expressam em regides
especificas dos meristemas. Na evocacao floral, os
fatores de transcricdo homeoticos interagem entre si
e com outros genes também relacionados com o
processo de florescimento, em uma “cascata” de
reacdes que resulta no surgimento de flores. Nas
plantas de flores completas, células primordiais na
camada mais externa dao origem as sépalas, aquelas
na segunda camada originam as pétalas, na terceira
camada as células tornam-se estames e aquelas na
guarta e mais interna camada dao origem aos carpelos
(BERNIER, 1988).

Dois ou mais carpelos podem ser fundidos em
uma estrutura Unica, denominada pistilo. Observa-se
nos pistilos uma superficie especializada para receber
o pélen, denominada estigma. Estigma e ovario sédo
conectados por meio da estrutura denominada estilete
(Esau, 1981). A porcao central do estilete denomina-
se tecido transmissor, e é envolvida pelo parénquima
cortical e pela epiderme (Kanbasamy e KrisTen, 1987).
Na familia Solanaceae, o estigma é classificado como
umido. Estigmas Umidos sdo aqueles nos quais pode
ser observada uma secrecdo superficial caracteristica.
Tal secrecdo, ou exsudato, é produzida pelas células
da zona secretdria do estigma e/ou pelas células do
tecido transmissor do estilete, imediatamente
subjacente (Cresti et al., 1986; KANDASAMY € KRISTEN,
1987; Lietal., 1994). A secrecdo preenche os espacos
intercelulares do tecido transmissor, da mesma
maneira que o faz no estigma, e é altamente
enriquecida em carboidratos, especialmente sob a
forma de glicoproteinas, formando uma matriz
extracelular (CresTi et al., 1986; Bacic et al., 1988).

Em plantas com arquitetura floral primitiva,
os carpelos sdo compostos por estruturas semelhantes
a folhas, dobradas longitudinalmente e margens
fundidas. Essas margens sdo cobertas por tricomas e
alguns deles protundem para formar uma “crista
estigmatica”, a qual os grédos de pdlen aderem para
germinar (BAaiLey e Swamy, 1951). O pistilo teria
evoluido, provavelmente, dessas estruturas
semelhantes a folhas e, portanto, os tecidos
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especializados dos estigmas/estiletes (papilas
estigmaticas, zona secretéria, tecido transmissor do
estilete) parecem ter tido origem em estruturas muito
mais simples. Essa especializac@o e a diferenciacédo
bioquimica, relativamente recentes, de células e
tecidos sdo consequéncias da modula¢do 6rgéo-
especifica da expressdo génica, entre outros fatores.
Assim, a aquisicdo da forma atual observada nos
estigmas/estiletes demandou o desenvolvimento de
padrdes de expressdo érgdo-especificos. A analise
estrutural e do padrao de expresséo € importante para
o entendimento da fung¢do dos genes (GoLbmaN et al.,
1994). O estudo da relacdo entre a diferenciacédo das
flores e os padrdes tecido-especificos de expressao
génica pode, por sua vez, contribuir para a
compreensao das funcdes exercidas por células,
tecidos e érgdos relativamente “recém-diferenciados”.

A expressdo, nas flores, em niveis altos, de
“genes de defesa” (aqueles que codificam proteinas
gue fazem parte das familias denominadas PR -
“pathogenesis related”), de maneira independente de
inducao por infec¢do com patdgenos ou por
ferimentos infligidos a planta, ocorre em Solanaceae
e teria sido assegurada através do desenvolvimento
de mecanismos reguladores, porque a funcdo
reprodutiva exercida pelos érgaos florais e, mais
especificamente, pelos estigmas/estiletes, ter-se-ia
tornado, ao longo do processo evolutivo, essencial
para as plantas (MiLLicaN e GAsser, 1995). Foi
observado um conjunto de sete clones de cDNA
correspondentes a genes expressos nas flores de
tomate, de alto grau de similaridade com seqéncias
PR previamente descritas, cuja transcri¢ao ocorria em
outros 6rgaos da planta. Os transcritos (sinais da
expressdo dos genes até a etapa do RNA mensageiro)
verificados em tecidos vegetativos seriam induzidos
pela presenca de fatores de patogenicidade ou por
ferimentos, enquanto seus homaologos nos estigmas/
estiletes e outros drgdos florais seriam expressos em
niveis constitutivos altos ou de acordo com padrdes
controlados ao longo do desenvolvimento (MiLLIGAN
e GAsseRr, 1995). Apesar de alta similaridade da regiédo
estrutural, o que é natural em membros de uma mesma
familia de genes, aqueles verificados nas folhas seriam
expressos a partir da inducdo por infeccdo
(patogénese) ou ferimentos, enquanto os elementos
reguladores da transcricdo (promotor e cis-elementos
adjacentes, que sdo seqliéncias curtas de nucleotideos,
conservadas evolutivamente e encontradas, com
redundéancia, em contextos similares, nas regides de
promocédo de transcri¢do) dos genes que codificam as
proteinas da mesma familia detectadas nas flores,
garantiriam sua expressdo tecido-especifica, e em
niveis altos, nos tecidos florais sadios.



Expressdo génica nos estigmas e estiletes da familia Solanaceae 179

A hipétese construida para explicar a
evolucédo desse sistema admitiu que o desenvolvimento
independente de sequéncias regulatérias que
permitissem o funcionamento independente dos dois
conjuntos de genes - genes expressos nos tecidos
vegetativos e genes expressos nas flores - tdo
relacionados estruturalmente seria improvavel. A
explicacdo mais plausivel seria a ocorréncia de
duplicacdo génica e posterior divergéncia entre as
sequéncias expressas em folhas e flores (MiLLIGAN €
GASssER, 1995). A regulacdo fina da expressado génica -
ajuste ao contexto ontogénico ou a ocorréncia de
estresses bidticos - nesses sistemas estaria, entdo,
vinculada a presenca de fatores de transcrigao tecido-
especificos. Alguns dos sistemas de expressado
descritos seguem esse mesmo modelo de expressao
génica (Figura 1).
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Figura 1. Representa¢do do sistema de expressao dos
genes relacionados com a patogénese em 6rgéos
vegetativos e nas flores. Elementos reguladores do gene
estdo representados em cor cinza e a regido estrutural
em branco. Os fatores de transcri¢cdo estdo
representados em preto (AnceLo, P.C.S.).

2. PR-10a, UMA PROTEINA PR EXPRESSA
NO ESTIGMA DAS FLORES DE BATATA

Fus@es entre a regido reguladora de um gene
denominado PR-10a da batata e a regido estrutural
do gene “repédrter” que codifica para a B-
glucuronidase (GUS) foram reintroduzidas em plantas
dessa mesma espécie.

A atividade GUS, detectada por coloracéo
azul proveniente da acdo daquela enzima sobre um
substrato especifico, revelou que o acumulo dos
transcritos correspondentes a PR-10a seria induzido
em Orgaos vegetativos por ferimentos e pela infec¢ao
com patdgenos, especialmente, o fungo Phytophtora
infestans (ConsTABEL e Brisson, 1995).

A proteina PR-10a foi detectada por imuno-
reacdo, seguindo o mesmo padrédo de transcrigdo
pos-inducao. Nas flores da batata, no entanto,
independentemente de inducdo por infeccéo, ocorreu
um padrao temporal de acimulo da proteina,
modulado pelo desenvolvimento.

As concentracdes de proteina PR-10a nas
flores sadias aumentaram gradativamente durante o
desenvolvimento, atingindo um pico em flores
completamente abertas, quando foi detectada em
gquantidade equivalente aquela encontrada nos
tubérculos de batata, apés a inducdo por um ativador
(acido araquidonico) de reacdes de defesa (CoNSTABEL
e Brisson, 1995).

Os resultados dos experimentos, citados
anteriormente, realizados com o gene reporter GUS sob
controle da regido reguladora de PR-10a, foram
utilizados, também, para analisar em detalhes, por
meio de preparacgfes histolégicas das flores sadias, o
padrédo espacial de transcricdo do gene. A atividade
da B-glucuronidase foi detectada somente nos
estigmas, concentrada na regido das papilas
estigmaticas e mais difusa na zona secretdria do
estigma, subjacente. Nenhuma atividade foi detectada
nos tecidos vasculares ou nas células dos estiletes
(ConNsTABEL € Brisson, 1995).

Nos tubérculos de batata, durante as reacdes
de defesa, a indugdo da transcricdo de PR-10a ¢
mediada pela ligacéo, aos cis-elementos adjacentes ao
promotor do gene, de um complexo protéico que inclui
um componente denominado p24 (Desvaux et al.,
2000). Portanto, p24 é parte de um conjunto de fatores
de transcricdo. E possivel que existam conjuntos de
fatores tecido-especificos que garantam a ocorréncia
de transcricdo de PR-10a em nivel alto nos estigmas
de flores sadias. Talvez alguns desses fatores sejam
expressos constitutivamente em flores, a partir da
evocagao floral.

O padrdo temporal da expresséo,
independente da infeccdo por patdégenos, seria
produzido pelo acumulo gradual de células com a
identidade floral definida em conseqUéncia da
atividade de genes homeoticos durante a morfogénese
e no posterior crescimento dos érgéos florais, neste
caso de PR-10a, mais especificamente, durante a
morfogénese e o crescimento dos estigmas.
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Uma sequéncia parcial de CcDNA,
estruturalmente similar a proteina p24, foi isolada de
uma biblioteca de cDNAs de carpelos de tomate
(resultado ndo publicado, seqiéncia registrada sob o
n.° Al488224, no banco de seqtiéncias do NCBI, no
endereco eletrdnico http://www.ncbi.nlm.nih.gov). A
p24 poderia ser um fator de transcricdo especifico de
flores. A atividade catalisada por algumas das
proteinas PR ainda néo foi efetivamente demonstrada.
Uma atividade provavel para proteinas da familia PR-
10 é de ribonuclease (Znou et al., 2002).

3. SK2: ENDOQUITINASE DOS PISTILOS
DE BATATA

Uma proteina com atividade de endoquitinase,
também classificada como PR, foi purificada de
pistilos de flores maduras de batata e denominada
SK2. Essa proteina constituiria 5% da fracdo protéica
soltvel dos pistilos daquela espécie, sendo similar a
outras quitinases da batata e do fumo, de Arabidopsis
e da aveia. A atividade catalitica da enzima purificada
de batata foi testada e demonstrada. Por imunoensaio,
proteinas com o0s mesmos epitopos foram
identificadas em quantidades muito menores nas
raizes primarias e nas folhas, provavelmente devido
areacdo cruzada dos anticorpos com outros membros
da familia das quitinases expressos nesses 6rgaos. Em
flores, a reacdo in situ com 0os mesmos anticorpos
indicou a presenca de espécies reativas apenas na
matriz extracelular do tecido transmissor e, em menor
intensidade, na epiderme do ovario. O acumulo da
proteina em flores nao foi induzido por estresse
(WEemwmER et al., 1994).

Sondas constituidas de oligonucleotideos
sintéticos correpondentes a todas as combinacdes
possiveis, ou pelo menos as mais provaveis, de cédons
para uma parte da proteina SK2 foram utilizadas para
o “screening” de uma biblioteca de cDNAs de pistilos
de batata. Transcritos com 1.050 nucleotideos,
similares aos cDNAs SK2, foram encontrados, em
hibrida¢des do tipo “northern blot”, apenas nos
pistilos, indicando ser a transcricdo desse gene
também restrita aos 6rgdos reprodutivos femininos
(WemmEer et al., 1994). Uma vez que quitinas
(homopolimeros de (1,4)-B-acetilglicosaminas) nao sdo
observadas em plantas, sendo, porém, constituintes
comuns das paredes celulares de fungos e do
exoesqueleto dos insetos, seria mais provavel que essa
enzima do estilete estivesse envolvida nas reac@es de
defesa contra patdgenos. No entanto, o transcrito e a
proteina enzimaticamente ativa sdo detectados em
grande quantidade nas flores sadias. A existéncia de
associacao entre a quitinase e os tubos polinicos,
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durante sua germinacao atraveés do tecido transmissor
do estilete, ndo pdde ser demonstrada, embora tenha
sido inicialmente proposta (WEMMER et al., 1994). Por
outro lado, unidades isoladas de acetilglicosamina
sdo encontradas nos pontos de insercdo dos
glicosideos em algumas glicoproteinas. O
reconhecimento e a mobilizacdo dessas porcdes
apoprotéicas, nos estigmas/estiletes, poderiam estar
relacionados com os mecanismos de inibicdo ou de
estimulo a germinacao.

4. Sp41: ENDOGLICOSIDASE DO TECIDO
TRANSMISSOR DO ESTILETE, NO FUMO

A sequéncia de Sp4l, que seria a proteina
presente em maior quantidade no estilete do fumo, tem
similaridade com (1,3)-B-glicosidases, proteinas PR
gue catalisam a hidrélise das ligacbes B-(1,3) entre
mondmeros de glicose. Sp41 foi, por imuno-reacao,
guase exclusivamente localizada na matriz
extracelular do tecido transmissor e, em quantidade
500 vezes menor, em folhas de plantas néo infectadas.
Sp41 seria uma proteina altamente glicosilada nos
estiletes e glicosilada em grau menor nas folhas, e a
atividade hidrolitica da forma protéica encontrada na
matriz extracelular do tecido transmissor foi
demonstrada in vitro. Mais especificamente, neste
caso, por se tratar de endoglicosidase, a capacidade
de hidrolisar ligacGes internas entre mondémeros de
glicose em um polimero (a laminarina) mantido por
ligacGes B-(1,3) foi comprovada (LoTAN et al., 1989; Ori
etal., 1990).

A proteina purificada dos estiletes do fumo foi
sequenciada. Sondas de DNA, sintetizadas para
conter combinac8es de cédons capazes de gerar a
mesma seqiéncia de aminoacidos de uma parte da
proteina, foram utilizadas para o “screening” de uma
biblioteca de cDNAs. Dois grupos de clones, com
1.390 e 1.427 nucleotideos, com similaridade de 94%
entre si, foram isolados.

Os transcritos correspondentes possuiam
padrdo de expressdo temporal vinculado ao
desenvolvimento do estilete. N&o se verificou sinal de
ocorréncia de transcricdo em botdes florais recém-
diferenciados.

Os transcritos comecaram a ser detectados em
botdes diferenciados imaturos; o acumulo de
transcritos atingiu um pico com a aproximacgao da
antese (abertura das flores) e em flores polinizadas a
expressao continuou alta, até a instalacdo do processo
de senescéncia dos tecidos da flor, que ocorre apoés a
fertilizacdo.
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Resultados coerentes com o modelo proposto
por MiLLiGAN e Gasser (1995) podem ser observados
também no sistema Sp41: os transcritos induzidos em
folhas por infeccdo com o virus do mosaico do tabaco
nao foram notados no estilete, e quando o ativador
das reacgbes de defesa, tunicamicina, foi aplicado ao
pistilo, somente a forma pistilar de Sp41 foi expressa
e nenhuma forma de glicosidase especifica de folhas
ocorreu (Ori et al., 1990).

Um clone de DNA genémico correspondente
a uma das seqliéncias de cDNA para Sp41 foi isolado
e analisado. A fusao das regides regulatérias com o
gene reporter GUS confirmou o padréo de expressao
tecido-especifico verificado por imunodetec¢cdo da
proteina. Um “motivo” para interacdo com o fator de
transcricdo homedtico Agamous foi identificado na
posicdo —300 da regido regulatoria do gene para Sp4l.
Uma série de experimentos de expressao da regido
estrutural de Sp41, em orientacéo “antisense”, sob o
controle do promotor 35S (promotor do virus do
mosaico da couve-flor, que promove transcrigéo
constitutiva de genes em plantas), com o objetivo de
eliminar a expressdo do gene, ndo teria provocado
alteracdo morfologica ou fisiolégica nas plantas
transformadas (Sessa e FLuHr, 1995).

5. OUTRO GENE. O MESMO MODELO?

Recentemente, identificou-se um clone de
cDNA para uma adenosina-metiltransferase, expressa
exclusivamente no pistilo do tabaco, com um padréo
temporal de transcricdo modulado pelo
desenvolvimento (AnceLo et al., 1999 e 2001). Um dos
possiveis substratos para a metilagdo seria o acido
salicilico. Estando envolvida com mecanismos de
defesa, 0 modelo de regulagdo sugerido para os genes
descritos acima estaria sendo reproduzido para a
metil-transferase.

O produto da reacgdo, o metil-salicilato, estaria
implicado, como um mensageiro volatil, na ativacédo
inicial das reacdes de defesa (SHuLAev Et al., 1997;
Seskar et al., 1998; Ross et al., 1999; AriMURA et al.,
2000; Ozawa et al., 2000). O metil-jasmonato também
poderia ser o produto da reacdo de metilacédo, neste
caso, provavelmente, evocando, também, os
mecanismos de morfogénese das flores, em
inflorescéncias de uma mesma planta ou em plantas
vizinhas, contribuindo para a sincronizagdo do
processo de evocagao floral (Zenc et al., 1999; Ozawa
etal., 2000; Seo et al., 2001). Uma metiltransferase que
atua comprovadamente sobre o acido jasmonico,
registrada sob o codigo 2.1.1.141, junto a

“International Union of Pure and Applied Chemistry”
(IUPAC), foi purificada de Arabidopsis thaliana (Seo et
al., 2001).

6. QUESTOES INTERESSANTES

Estaria, entdo, a proteina Sp41 comprometida
somente com as vias metabodlicas vinculadas a
patogénese (SessA e FLUHR, 1995), embora a ocorréncia
de um padrdo de expressdo vinculado ao
desenvolvimento tenha sido demonstrada em flores
sadias (Ori et al., 1990)?

As glicosidases encontradas na matriz
extracelular do tecido transmissor do estilete do fumo,
espécie que ndo apresenta sistema ativo de auto-
incompatibilidade, ndo devem interferir na
germinacdo de tubos polinicos da prépria espécie,
cuja parede é constituida, principalmente, de calose,
um (1,3)-B-glicosideo. Eventualmente, notam-se anéis
de arabinana, recobertos por celulose e pectina (BrReTT
e WaLDRON, 1990; Li et al., 1994). Essa estrutura
permite o transito passivo de proteinas pequenas
(Jackson e Kameos, 1986; Wu et al., 1995). Seria
necessaria, entdo, a acao catalisada pela Sp41 ser para
dificultar o crescimento dos tubos polinicos de
gametofitos incongruentes (como, por exemplo, os
grdos de pélen de outras espécies que podem ser
considerados “passivamente incompativeis” - AscHER,
1986)? A auséncia de Sp4l, um polipeptideo que
representa mais de 20% do total de proteinas solGveis
encontradas nos estiletes do fumo e que tem atividade
endoglicosidase especifica sobre polimeros de (1,3)-
B-glicosideo (Ori et al., 1990; SessA e FLUHR, 1995),
poderia resultar em quebra de barreira a germinacdo
de pdlen incongruente? Essa hipotese ainda néo foi
testada.

Existem, no tecido transmissor do estilete e no
ovario, mecanismos de direcionamento e suporte ao
crescimento do tubo polinico (CHeunc et al., 1993,
19954a,b; JENsEN et al., 1983). Se esses mecanismos de
suporte forem desencadeados apenas na interagao
compativel (MuLcaHy e MuLcaHy, 1986), a lentiddo das
etapas de alongamento (AscHer, 1986) ou de reforco
da parede dos tubos polinicos incongruentes (L1 et al.,
1994) poderia gerar oportunidade para a acdo da
endoglicosidase Sp4l e de outras enzimas liticas?
Esse fato poderia impedir que a interacdo do pistilo
com graos de polen “passivamente incompativeis”
ativasse, “inutilmente”, o mecanismo de degeneracgao
de sinérgides (MuLcaHy € MuLcaHYy, 1986) ou
provocasse danos aos sacos embrionarios, reduzindo
a eficiéncia reprodutiva das plantas?
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7 - ULTIMAS CONSIDERACOES

Existe outro ponto de vista sobre a expressao
em niveis constitutivos altos de genes relacionados
com processos de reagdo aos ferimentos e ao ataque
de patogenos em flores sadias: as alteracdes
morfogenéticas que ocorrem durante o crescimento e
desenvolvimento das plantas poderiam requerer a
ruptura de aglomerados de células ou tecidos vegetais
previamente estabelecidos (NeaLE et al., 1990). A lise
inicial dos tecidos poderia ativar mais genes que
codificam proteinas com atividade litica, reconhecidas
como PR, desde que os fragmentos de tecidos
atuassem como fitoalexinas (EuLcem et al., 1999;
Klarzynski et al., 2000). Esse tipo de atividade litica
ocorreria durante o surgimento dos 6rgaos da flor, na
evocacdo floral; durante a germinacdo de tubos
polinicos através dos estiletes (NeaLE et al., 1990) e da
mesma forma, durante a germinacdo de sementes ou
langcamento de ramos laterais (HirsINGER et al., 1999).

Sequéncias relacionadas com a auto-
incompatibilidade (CLarRke e NEewsiciNn, 1993;
Mccubbin e Kao, 1999; Charlesworth, 2000), com a
megagametogénese ou com a senescéncia da flor
depois da fertilizacdo ndo estdo diretamente
vinculadas ao funcionamento do pistilo durante o
processo de fertilizacdo compativel, que é o foco
principal deste trabalho, e ndo foram aqui incluidas.
Mais especificamente, sobre interagfes entre polen e
pistilo podem ser consultadas as seguintes referéncias:
CornisH et al. (1988); GiranToN et al. (1999); PALANIVELU
e Preuss (2000) e RouLsTon et al. (2000).
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