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NOTA DO AUTOR

No ano lectivo de 1984/85 iniciamos a leccionag@o dos contetidos de “Histologia e Anatomia
Vegetal” numa disciplina entdo designada “Biologia Fundamental II”. Alguns anos volvidos, esta
disciplina dos cursos de Licenciatura em Biologia/Geologia viria a ver alterada a sua designagdo para
“Histologia e Anatomia Vegetal” e passaria a integrar o curriculo do curso de licenciatura em
Biologia. Ha cerca de 25 anos que vimos leccionando, praticamente de forma ininterrupta (excepto
num dos anos da década de 90) os contetidos desta disciplina.

Publicamos em 1986, nos “Relatorios ¢ Comunicagdes do Departamento de Biologia da
Universidade dos Acores”, mais concretamente no seu n°13, um manual didactico intitulado
“Introdugcdo & Anatomia das Plantas Superiores”. Ao longo dos anos este texto foi sendo revisto,
aumentado e disponibilizado aos alunos.

Entendemos agora proceder a publicacdo de “Anatomia das Plantas Superiores” um texto que
vem na sequéncia do anterior, que mantém as caracteristicas de um manual de estudo, mas que foi
devidamente actualizado, ampliado e reorganizado. Fazemos votos para que se torne um manual de
consulta importante para os estudiosos da “Anatomia Vegetal”.

Pelas sugestdes e criticas ao presente trabalho esta o autor particularmente grato a diversos
colegas.

Outras pessoas contribuiram também de forma muito diversa para a realiza¢do deste trabalho;
para elas uma palavra de agradecimento.

Por possiveis imperfei¢des ¢, no entanto, inteira e exclusivamente responsavel o autor.

Desde ja se agradecem quaisquer sugestdes que possam contribuir para a valorizagdo deste
contetdo.

Departamento de Biologia da Universidade dos Agores, Fevereiro de 2011
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1. INTRODUCAO

As plantas que s8o objecto desta publicacdo sdo as plantas vasculares, ou seja, aquelas que sdo providas de
tecidos condutores ou de transporte, xilema e floema. Incluem os pteridéfitos e os espermatéfitos, que
compreendem gimnospérmicas e angiospérmicas.

Os pteridofitos, sdo plantas que embora apresentem tecidos condutores, sdo desprovidos de flores, frutos e
sementes. Eles incluem:
1) pteridéfitos primitivos do tipo Rhynia (Rhyniophyta, Zosterophyllophyta e Trimerophytophyta)
2) fetos ou fetos verdadeiros (Pteridophyta, Filicophyta ou Pterophyta) e plantas afins
3) plantas afins dos fetos: a) Psilophyta (ou Psilotophyta); b) Lycophyta (Microphyllophyta ou Lepidophyta); c)
Sphenophyta (Artrophyta ou Calamophyta).
No conjunto os pteridofitos agrupam cerca de 13000 a 15 000 espécies actuais.

Os espermatdfitos, agrupam todas as plantas com sementes e incluem:
- as gimnospérmicas, cujos évulos se apresentam a descoberto, na superficie de carpelos abertos;
- as angiospermicas, com 6vulos encerrados em ovarios fechados resultante de carpelos fechados.

As gimnospérmicas compreendem menos de 1000 espécies repartidas pelos seguintes grupos principais:
Pteridospermophyta (fetos com semente, extintos), Cycadophyta, Cycadeoidophyta, Ginkgophyta, Coniferophyta
e Gnetophyta.

Em relagdo as angiospérmicas refira-se que em todos os manuais de biologia vegetal anteriores aos principios
da década de 90 sdo sempre subdivididas em dois grupos principais, dicotiledéneas e monocotiledéneas, com
base no nimero de cotilédones.

Esta dicotomia 1/2 cotilédones foi considerada desde sempre como uma divergéncia fundamental na base da
arvore evolutiva das angiospérmicas. Outros caracteres associados eram a presencga/auséncia de cdmbio vascular,
0 padrdo de nervacao das folhas, 0 nimero de pecas florais e o tipo de radiciacéo.

No inicio dos anos 90, o grupo APG (Angiosperm Phylogenetic Group) desenvolveu trabalhos de filogenia
molecular que indicaram que:
- 0 grupo das monocotileddneas se confirmava como sendo monofilético;
- algumas espécies que estavam classificadas como dicotiledéneas primitivas ndo deveriam continuar a sé-lo, ndo
devendo, por outro lado, ser incluidas entre as monocotiledéneas;
- a biparticdo das angiospérmicas em monocotileddneas e dicotiledoneas ndo representava um sistema de
classificacdo natural e deveria ser abandonado.

Em tracos gerais a classificacdo a adoptar deveria distinguir os seguintes taxones: a) 4 grupos independentes,
pouco numerosos, representando varias linhas evolutivas de angiospérmicas que se estabeleceram e evoluiram
bastante cedo, antes de se ter verificado a grande particdo entre monocotileddneas e dicotiledoneas; b) as
Magnoliids; ¢) as Monocotiled6neas; d) as restantes dicotiledoneas, agora designadas eudicotileddneas.

Importa ter uma ideia mais aproximada da dimensdo e importancia dos varios grupos que sao considerados
actualmente nas angiospérmicas:

1. quatro pequenos grupos, que primeiro divergiram nas angiospérmicas, com elevada diversidade, que ndo
podem ser reunidos pois sdo muito diferentes entre si e constituem os Unicos representantes actuais de grupos
muito maiores cuja grande maioria dos tdxones se encontra hoje extinta.

a) Chloranthaceae;

b) Austrobaileyales (170 spp.);

c) Nymphaeales (66 spp.);

d) Amborellales (1 spp.)

2) as Magnoliideas ou Magnoliids, 9 000 spp. (Laurales, Magnoliales, Canellales e Piperales);

3) as Monocotiledéneas ou Monocotyledons (56-72 000 spp; 21-30% das angiospérmicas)
4) as Eudicotiledéneas ou Eudicotyledons (175-180 000 spp; 67-75 % das angiospérmicas)

As Ceratophyllales (30 spp.) sdo um pequeno grupo que divergiu mais ou menos na mesma altura em que
ocorreu a separagdo entre monocotileddneas e eudicotiledéneas e que continua apds indmeros estudos



filogenéticos a ter posicéo incerta sendo colocado por alguns, como muito préximo das monocotiledéneas e por
outros autores, como muito proximo das eudicotiledoneas.

1.1. INTRODUCAO A ANATOMIA VEGETAL

Enquanto a “Histologia Vegetal” ¢ um ramo da Biologia que trata do estudo dos tecidos vegetais, sua
caracterizagdo, ontogenia, funcdes e ocorréncia, a “Anatomia Vegetal” aborda o estudo da estrutura interna das
plantas, nomeadamente a forma como os varios tecidos se encontram organizados no corpo da planta nos
diversos 6rgdos e a forma como estes sdo originados e se desenvolvem.

ANATOMIA E OUTRAS CIENCIAS

Das plantas, enquanto objecto de estudo para biélogos, agronomos, fitopatologistas ou ecologistas interessa
fundamentalmente saber como séo formadas e como funcionam. Tal conhecimento adquire-se estudando a sua
estrutura interna e externa, o seu desenvolvimento e as suas diversas funcdes e actividades. E certo que todas
estas vertentes estdo intimamente associadas acontecendo muito frequentemente que para responder cabalmente
a uma determinada questdo tenhamos de centrar 0 nosso estudo noutra(s) area(s), no entanto, por comodidade de
estudo, as plantas raramente tém sido objecto de um estudo simultdneo sob todos aqueles aspectos. Tem sido
preferido aprofundar o estudo de forma muito mais concentrada em cada uma daquelas areas tendo assim
surgido os varios ramos e especialidades da Botanica, dos quais citamos os mais importantes: a citologia, a
morfologia interna ou anatomia, a morfologia externa, a fisiologia, a taxonomia, a fitoecologia e a
fitossociologia. Neste contexto, a histologia e a anatomia vegetal assumem um papel de destaque ja que, entre
outros aspectos:

- para o fisiologista uma interpretagdo racional do funcionamento da planta deve basear-se no conhecimento
da estrutura das células assim como dos tecidos que estdo associados as vérias funcbes, casos comprovados da
fotossintese, absor¢do de agua e solutos pelas raizes e transporte ascendente, translocacdo da seiva elaborada,
transpiragéo, ... etc.;

- para o fitopatologistas a compreensdo dos mecanismos planta-parasita, a prevencdo e a luta contra pragas e
doencas apenas pode ser completamente dominada se houver um perfeito conhecimento da estrutura das plantas
em causa;

- para 0 agrénomo a compreensdo do sucesso ou insucesso de praticas agricolas tdo importantes como a
multiplicacdo vegetativa, a poda, a enxertia, a cicatrizagdo e a regeneracgdo, fendmenos directa ou indirectamente
ligados a formac&o do calo, passa pelo conhecimento estrutural das espécies em questao;

- 0 taxonomista vegetal ndo vem dispensando, de uma forma crescente nos Ultimos tempos, 0 recurso aos
caracteres histologicos e anatdmicos como meio complementar de classificagéo;

- 0 ecologista necessita para uma verdadeira compreensdo do comportamento das plantas, desenvolvendo-se
em habitats muito diversos, de relacionar estes mesmos comportamentos com as peculiaridades estruturais das
espécies;

- 0 bidlogo, nos estudos experimentais do desenvolvimento das formas e da organizacdo necessita estabelecer
um relacionamento coerente entre as alteragdes bioquimicas e estruturais que se vao processando no corpo dos
vegetais durante a experimentacao;

- o silvicultor, quer esteja ligado a producgdo quer a industria de aproveitamento e transformagdo de madeiras,
necessita indiscutivelmente, para um melhor aproveitamento dos recursos de conhecer a estrutura das espécies
com que trabalha;

- 0 melhoramento genético de indmeras espécies com interesse econdmico para 0 homem, casos do
algodoeiro, do sobreiro e de varias plantas téxteis e aromaticas parte de um conhecimento aprofundado das suas
caracteristicas estruturais.


http://pt.wikipedia.org/wiki/Tecidos_vegetais
http://pt.wikipedia.org/wiki/Plantae

Incendio de baixa Incendio forte
intensidade (Inorte integral
(morte da copa) da parte aérea)

Espécie A

o X

Espécie C E E
—

—

FIGURA 1 — A distribuicdo das gemas numa arvore pode ser determinante para a sua sobrevivéncia numa
situacdo de exposicdo a um incéndio. O conhecimento do tipo de gemas e da sua localizacdo pode ajudar a
prever a sobrevivéncia ou morte da espécie. E sabido que numa dada planta as gemas podem ser de formag&o
pronta quando evoluem no préprio ano em que se formam, hibernantes se entram em actividade no ano
seguinte ou dormentes, se o fazem, ao fim de vérios anos. A espécie A, apenas apresenta gemas de renovo na
copa. A espécie B, apresenta gemas de renovo na copa e gemas dormentes no caule protegidas pelo stber. Sdo
estas gemas que asseguram a regeneracdo da parte aérea numa situacdo de incéndio de fraca intensidade. A
espécie C, apresenta gemas de renovo na copa e gemas dormentes nas raizes, protegidas pelo stber. Sdo estas
gemas que asseguram a regeneracdo da parte aérea mesmo numa situacdo de incéndio de forte intensidade.
GARTNER (1995).

ANATOMIA E TAXONOMIA

Os estudos de anatomia das estruturas vegetativas e reprodutoras conjuntamente com a morfologia externa, a
embriologia, a ontogenia dos 6rgdos e a palinologia, constituem as principais componentes da informacédo
estrutural, tdo utilizada em taxonomia.

E sabido que a taxonomia classica assentava basicamente nos caracteres da morfologia externa e apenas
muito acessoriamente na anatomia.

Modernamente tem sido dada uma importancia crescente a outras fontes de informagdo taxonémica como
sejam: a) a informagdo quimica: serologia, electroforese e seriagdo de aminoacidos; b) informacao
cromossdmica (ndmero, estrutura e comportamento dos cromossomas na meiose) e estudo do ADN; c)
comportamento reprodutor e hibridizacdo. Caso da taxonomia experimental e dos programas de cruzamento para
reconhecimento da presenga/auséncia de barreiras reprodutoras; d) comportamento ecolégico e distribuigdo
geogréfica; e) informacao proveniente dos registos fésseis (paleobotanica).

A importancia taxonémica da anatomia das madeiras apresenta-se fortemente limitada, pelo facto das
colec¢des de preparacBes de lenho, assim como do ndmero de estudos efectuados neste dominio, ter ainda uma
expressdo muito reduzida; nada que se compare com as dimensdes dos herbarios tradicionais a que 0s
taxonomistas tém acesso.

Acresce ainda o facto da anatomia das madeiras, embora seja frequentemente uma ajuda preciosa, poucas
vezes permitir por si s6 a identificacdo segura das espécies. A variagdo estrutural é por vezes muito acentuada
consoante e a idade e o local da arvore de onde foi retirada a amostra de madeira. E, individuos de uma mesma
espécie, consoante as condicOes ecolégicas onde se verificou 0 seu desenvolvimento apresentam variagGes



estruturais por vezes muito acentuadas, sobretudo no que respeita as dimensdes das células e a importancia
relativa dos varios tecidos.

Ainda assim, nas madeiras, 0s principais caracteres com interesse taxonémico sdo:

- existéncia ou ndo de vasos e o padrdo da sua distribuicdo

- 0 didmetro e o comprimento dos vasos; o tipo de pontuacdes e perfuracdes

- 0 nimero de vasos por unidade de superficie

- 0 padrdo de distribuicdo do parénquima axial e radial

- 0 tipo de raios, as suas dimensdes e 0 seu nimero

- a presenca/auséncia de fibras septadas e fibras vivas

- aspecto e distincdo entre o lenho primaveril e 0 outonal e entre o cerne e o alburno

- 0 tipo, a importancia e o padrdo de distribuicdo de estruturas secretoras

Em sintese, pode dizer-se que os caracteres anatomicos tém varias limitages, ndo sdo mais fidveis que os
caracteres respeitantes a morfologia externa e devem ser utilizados como caracteres adicionais ou seja como
complemento nos estudos taxonémicos.

Alguns exemplos:

epiderme abaxial

e A
—

epiderme abaxial C D epiderme adaxial

FIGURA 2 — Epidermes abaxial e adaxial de Vulpia alopecurus (A) e Vulpiella tenuis (B). As células de silica
estdo representadas a negro. As diferencas ilustradas aqui constituem um dos melhores exemplos de como os
caracteres microscopicos podem ser relevantes taxonomicamente. S6 recentemente Vulpiella foi considerado um
género autdonomo em relagcdo a Vulpia, gracas a observacdo de muitos caracteres diferenciais microscépicos,
alguns dos quais sdo aqui apresentados. STACE (1989).



FIGURA 3 — 31 tipos estomdticos com importancia taxonémica: A, anomocitico; B, ciclocitico; C,
anficiclocitico; D, actinocitico: E, anisocitico; F, anfianisocitico; G, diacitico; H, anfidiacitico; I, paracitico; J,
anfiparacitico; K, braquiparacitico; L, anfibraquiparacitico; M, hemiparacitico; N, paratetracitico; O,
anfiparatetracitico; P, braquiparatetracitico; Q, anfibraquiparatetracitico; R, staurocitico; S, anomotetracitico; T,
parahexacitico monopolar; U, parahexacitico dipolar; V, braquiparahexacitico monopolar; W,
braquiparahexacitico dipolar; X, polocitico; Y, copolocicito; Z, axilocitico; AA, co-axilocitico; BB, desmocitico;
CC, pericitico; DD, copericitico; EE, anfipericitico. STACE (1989)
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O-1mm

Juncus effusus J. nflexus X J. effusus Juncus inflexus

FIGURA 4 — Cortes transversais parciais dos caules de Juncus effusus, Juncus inflexus e de um hibrido com
caracteristicas anatdmicas intermédias J. inflexus X J effusus. STACE (1989)

FIGURA 5 — Microfotografias de sementes que ajudam a distinguir as 4 subespécies de Montia fontana: A,
Montia fontana subsp. fontana; B, Montia fontana subsp. variabilis; C, Montia fontana subsp. amporitana; D,
Montia fontana subsp. chondrosperma. STACE (1989).
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FIGURA 6 — Exemplos de tricomas glandulares presentes em espécies do género Combretum e que sdo muito
importantes na sua distin¢do taxonémica. STACE (1989).

ANATOMIA E ECOLOGIA

E conhecido que as condigdes ecoldgicas conduzem a adaptacdes estruturais no corpo dos vegetais, na sua
maioria transmitidas hereditariamente, mas cujo grau de expressdo é normalmente determinado pelas prdprias
condicBes do meio.

Sao largamente conhecidas as principais tendéncias no que respeita as adaptacdes estruturais dos diversos
orgdos (essencialmente raiz, caule e folhas) a desidratagdo, ao meio aquatico, a humidade excessiva, ao
armazenamento de reservas, ao desempenho de fungdes particulares e a diversas outras situacdes de stress.

Conforme refere METCALFE (1989), trata-se, no entanto, de tendéncias gerais, pois frequentemente num
mesmo habitat, estando sujeitas as mesmas condi¢Bes de stress, espécies distintas, apresentam adaptacGes
estruturais diferentes. Tal é o caso, por exemplo, de Nerium oleander, que mesmo crescendo em condicdes de
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apreciavel humidade atmosférica continua a apresentar folhas com caracteristicas xeromorfas. E, Prunus
amygdalus e Anagyris spp., embora ocorrendo em habitats muito himidos apresentam folhas com caracteristicas
mesofiticas (FANH, 1990).

Os aspectos respeitantes a adaptacdo anatdmica dos diversos 6rgdos as principais condigdes do meio sao
referidos mais adiante em cada um dos capitulos respeitantes a raiz, ao caule e a folha, pelo que nos abstemos de
aborda-los aqui.

1.2. ESTRUTURA GERAL DAS PLANTAS VASCULARES

1.2.1. INTRODNUQAO: OS VEGETAIS VASCULARES E OS VARIOS NIVEIS DE
ORGANIZACAO MORFOLOGICA

Um longo processo evolutivo separa as primeiras formas de vida, nomeadamente os primeiros vegetais
aquaticos unicelulares, das plantas superiores terrestres altamente diferenciadas do ponto de vista anidtomo-
morfoldgico.

Importantes progressos, a nivel da organizagdo interna e externa, foram sendo conseguidos ao longo dos
tempos como forma de garantir uma cada vez melhor adaptacéo a vida terrestre.

As cerca de 400 000 espécies vegetais actuais sdo normalmente agrupadas nos seguintes niveis de
organizacdo morfologica:

- PROTOFITOS — Compreendem todos os vegetais unicelulares e ainda aqueles que sdo formados por
agregados pouco coerentes e indiferenciados de células, embora possa existir ja uma certa especializacdo no
sentido de uma certa divisdo de trabalho. E o caso de muitas algas.

- TALOFITOS — Incluem os vegetais cuja estrutura vegetativa se encontra reduzido a um talo (tallus),
estrutura pluricelular ou pelo menos cenocitica, cuja organizacdo externa vai desde simples agregados celulares,
esféricos ou filamentosos, até formas muito diferenciadas, em que de um ponto de vista morfo-funcional,
pareceria & primeira vista correcto distinguir, raiz, caule e folhas como nos vegetais superiores (e.g. Delesseria
sanguinea e Macrocystis pyrifera). Um exame mais aprofundado mostra, entre outros aspectos, ndo existir uma
diferenciagdo interna de tecidos, pelo que aqueles "6rgdos" ndo devem ser correctamente considerados
homdlogos da raiz, caule e folhas dos cormdfitos. O termo taléfitos foi outrora bastante utilizado para designar
algas, fungos e liquenes. Modernamente caiu totalmente em desuso, até porque os fungos ja nem séo
considerados vegetais. Os tal6fitos incluem as algas. Alguns autores incluem ainda neste grupo os briofitos
(musgos, hepaticas e antocerotas).

- BRIOFITOS — Este grupo inclui bri6fitos talosos (antocerotas e hepaticas talosas) e briéfitos "folhosos"
(musgos e as hepéticas "folhosas"). Nestes Gltimos, a sua estrutura vegetativa apresenta-se diferenciada em
rizéides, caul6ide e filidios, fazendo lembrar as raizes, o caule e as folhas das plantas superiores. No entanto,
tais 6rgdos ndo podem ser considerados homoélogos, pois apresentam uma estrutura muito mais primitiva,
podendo inclusive ser unicelulares, caso dos rizéides da generalidade das hepéticas e dos antocerotas, e ndo
evidenciam diferenciagdo interna de tecidos, nomeadamente tecido vascular.

Alguns bri6fitos apresentam como tecidos condutores internos, hidroma (constituido por hidréides) e
leptoma (constituido por leptoides), tecidos muito primitivos, considerados por alguns como os precursores dos
verdadeiros tecidos vasculares. Note-se, no entanto, que nunca se verifica a presenca de lenhina.

A inexisténcia de tecidos condutores obriga a que os maiores bridfitos terrestres, apenas excedam
ligeiramente os 50 cm. E, embora os briofitos, do ponto de vista ecoldgico, existam numa ampla diversidade de
nichos, desde as regides mais frias e himidas as quentes e secas, ndo ha divida que eles preferem as regiGes
mais himidas (dado que a maioria das espécies ndo apresenta uma epiderme cutinizada com estomas) e para que
se efectue a prépria reproducdo sexuada é necessaria a presenca de agua.

O facto dos rizbides terem sobretudo a funcdo de fixacdo ao substrato, ja que a absor¢do de agua e sais
minerais se faz por toda a superficie corporal, torna a generalidade dos briéfitos excepcionalmente sensiveis a
poluicéo.

Do ponto de vista da morfologia externa, enquanto os bri6fitos talosos se assemelham mais aos tal6fitos, pois
a sua estrutura vegetativa compreende apenas um talo laminar e rizdides, os briéfitos "folhosos" aproximam-se
mais dos cormofitos.

Os bridfitos ndo ocupam uma posicdo muito clara e perfeitamente estanque, mas mais uma posi¢ao
intermédia entre os taléfitos e os cormofitos. Tal tem originado que alguns autores os tenham incluido quer nos
cormofitos, quer nos taléfitos.

- CORMOFITOS — Incluem todos o0s vegetais com a mais elevada diferenciagio anatémica e morfolégica
de tecidos e, por isso mesmo, melhor adaptados a vida terrestre.
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A estrutura vegetativa consta de um cormo (cormus), eixo vascularizado que compreende drgdos altamente
especializados como séo a raiz, o caule e as folhas.

No seio dos cormofitos destaca-se um grupo, os espermatdfitos, ou plantas com semente, que sdo hoje
predominantes na generalidade dos habitats terrestres. Como o conseguiram? Como l& chegaram?

1.2.2. ASPLANTAS A CONQUISTA DO HABITAT TERRESTRE

E hoje unanimemente aceite que os primeiros vegetais foram algas marinhas e que a colonizagio do meio
terrestre apenas se tornou possivel quando ja existia, na atmosfera, uma camada suficientemente espessa de
0zono, capaz de assegurar uma proteccao eficaz contra a radiacdo ultravioleta.

A imersdo a que estavam sujeitas as algas deve té-las protegido numa fase de grande proliferacdo da vida
marinha que terd precedido a formacdo do "escudo" protector de ozono e subsequente aparecimento dos
primeiros vegetais terrestres.

As radiacdes ultravioleta, ndo s6 terdo tido um importante papel no retardar da colonizacdo do meio terrestre,
pois cré-se que terdo decorrido cerca de mil milhdes de anos entre as primeiras algas aquéaticas e o aparecimento
dos primeiros vegetais terrestres, como terdo desencadeado um conjunto muito importante de adaptacdes
fundamentalmente de carécter bioquimico, compreendendo o desenvolvimento de um metabolismo secundario
e que se traduziram:

- inicialmente, na sintese de aminoéacidos arométicos, compostos eficazes na protec¢do contra as radiacdes
uv;

- posteriormente, na sintese de &cidos fendlicos, eficazes na proteccdo contra a predacao e auto-toxicidade;

- finalmente, na sintese da lenhina, vital tanto para o desenvolvimento do xilema como dos tecidos de
suporte.

ADAPTACOES DAS ESTRUTURAS VEGETATIVAS

De entre todas as plantas terrestres foram os vegetais vasculares, aqueles que alcangaram maior sucesso na
conquista do habitat terrestre, e isto porque desenvolveram um conjunto de adaptacfes estruturais muito
eficazes. Entre as principais adaptacdes das estruturas vegetativas, contam-se:

1. O desenvolvimento generalizado de epiderme cutinizada e estomas funcionais.
2. Um aumento da complexidade externa, através do desenvolvimento de 6rgéos especializados:

- para fixagdo ao substrato e absorcdo a partir deste, de 4gua e sais minerais. A partir de rizomas providos
apenas de rizéides, como os que podemos observar em Rhynia, sdo desenvolvidas raizes.

- na realizacdo da actividade fotossintética (ou seja, no aproveitamento da energia luminosa). Séo
desenvolvidos, primeiro, pequenos apéndices e, s6 mais tarde, verdadeiramente folhas (micréfilas e depois
macrofilas).

- para estabelecer uma ligacdo eficaz entre as raizes e as folhas, sdo desenvolvidas caules com tecidos
condutores.

3. Um aumento da complexidade interna, através de uma crescente especializacdo dos tecidos,
nomeadamente com o desenvolvimento de tecidos vasculares:

- xilema, para condugdo ascendente essencialmente de agua e sais minerais.
- floema, para conducéo ascendente e descendente essencialmente de substancias organicas.

Os hidrdides e leptoides de alguns briéfitos sdo considerados por alguns como os precursores dos verdadeiros
tecidos vasculares. A evolugdo dos verdadeiros tecidos vasculares da-se de um tipo mais primitivo, menos eficaz
no transporte, como acontece nos Pteridofitos e Gimnospérmicas (ditas plantas com "ma circula¢do™) em que o
xilema tem como elementos traqueais, traqueideos, e o floema como elementos crivosos, células crivosas, para
um tipo muito mais evoluido, caracteristico das Angiospérmicas em que 0s elementos traqueais do xilema sao
elementos dos vasos lenhosos, e os elementos crivosos do floema, tubos crivosos.

Foi indiscutivelmente o desenvolvimento da capacidade de sintese da lenhina, e a sua utilizacdo de uma
forma estratégica, que permitiu o desenvolvimento do xilema, que funciona igualmente como o principal tecido
de suporte nas espécies arborescentes. Por outras palavras, a lenhina mostrou-se indispensavel para assegurar
ndo s6 o desenvolvimento de um dos tecidos condutores, o xilema, como a realizagdo do "esqueleto™ da planta,
ou seja, dos seus tecidos de suporte (esclerénquima; xilema).
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A generalidade das adaptacdes vegetativas visava, fundamentalmente, garantir:

- um melhor aproveitamento da energia luminosa e dos elementos minerais postos a disposi¢do pelo
substrato;

- 0 aumento da capacidade de auto-gestdo da agua e uma independéncia cada vez maior em relagdo a este
elemento tdo limitante na transposicéo da vida para o meio terrestre.

Nem todas as plantas superiores apresentam, no entanto, um verdadeiro cormo. De facto, algumas
angiospérmicas sdo claramente talosas. Tal é o caso de muitos hidréfitos (e.g., Lemnaceae e Podostemaceae) e
parasitos (e.g., Balanophoraceae e Rafflesiaceae) em que falta inclusive diferenciacdo interna de tecidos,
assemelhando-se a estrutura vegetativa a um talo, ou mesmo, em casos extremos ao micélio dos fungos.

ceras epicuticulares

/ cuticula propriamente dita
/ (cutina e ceras)

camada cuticular
(cutina, ceras e hidratos de carbono)

parede celular (celulose,

= ./ —~ membrana plasmitica (proteinas,
] lipidos, hidratos de carbono)

tonoplasto
—— vaciolo

lamela média (compostos pécticos)

FIGURA 7 — Diagrama que ilustra a estrutura da camada protectora mais externa das células da epiderme
que reveste o corpo das plantas vasculares terrestres actuais. O desenvolvimento de uma epiderme cutinizada foi
fundamental na passagem das plantas para o0 meio terrestre. STERN et al. (2010).

cloroplastos células guarda ostiolo

parede delgada

vaciolo

parede muito
espessada

células anexas

nicleo

FIGURA 8 — Aspecto frontal de um estoma epidérmico. O desenvolvimento de estomas foi fundamental na
adaptacdo das plantas ao meio terrestre.
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EVOLUCAO DO TECIDO CONDUTOR

Xilema
Os elementos dos vasos lenhosos sdo mais eficientes do que os traqueidos, porque a agua pode ascender

livremente de um elemento de vaso para o outro através das perfuracdes terminais. A seiva bruta que ascende
através dos traqueidos é obrigada a passar através das membranas de pares de pontuagdes que sempre oferecem
alguma resisténcia.

De um outro ponto de vista, os elementos dos vasos, com o0 seu sistema aberto, acabam por ser menos
seguros para a planta do que as traqueidos se houver formacéao de bolhas de ar que possam provocar o fenémeno
da cavitacdo, ou seja, perda subita de pressdo na corrente ascendente. As bolhas de ar que se formem num
traqueido ficam restringidas a ele mesmo e qualquer obstrucdo resultante do fluxo de agua serd também
limitada, enquanto se ocorrerem num elemento de vaso podem, obstruir o fluxo de agua em toda a extenséo do
vaso. Por isso mesmo, 0s vasos mais curtos (normalmente mais estreitos) sdo mais seguros do que os longos

(geralmente mais largos).

Floema
Os elementos dos tubos crivosos sdo mais eficientes do que as células crivosas, dispdem-se em fiadas

longitudinais (tubos), ou seja, topo a topo, e as paredes terminais apresentam apenas areas crivosas altamente
especializadas, as placas crivosas. As células crivosas apresentam areas crivosas relativamente indiferenciadas,
ou seja, areas crivadas com poros estreitos e delgados filamentos de conexao. Estas areas sao bastante uniformes
na estrutura de todas as paredes; ou seja, as células crivosas ndo apresentam placas crivosas sendo por isso

menos eficazes no transporte da seiva elaborada.

Perspectiva evolutiva
O traqueido é um tipo de célula mais primitivo (menos especializado) do que o elemento de vaso, 0 mesmo

acontece com a célula crivosa, quando comparada com o elemento do tubo crivoso.

Os elementos dos vasos lenhosos (xilema) assim como os elementos dos tubos crivosos (floema) sdo as
principais células condutoras nas angiospérmicas. Admite-se que ambos o0s tipos de células evoluiram
independentemente das traqueidos e das células crivosas em varios grupos de plantas vasculares, incluindo as
angiospérmicas (eudicotiledéneas e monocotiledéneas), 0os Gnetophyta (Unicas gimnospérmicas com elementos
dos vasos e elementos dos tubos), vérias espécies ndo relacionadas de fetos e certas espécies de Selaginella e
Equisetum.

A evolugdo do elemento de vaso assim como do elemento do tubo crivoso, sdo um excelente exemplo de
evolugdo convergente, ou seja, desenvolvimento independente de estruturas semelhantes, em organismos ndo
relacionados ou somente relacionados a distancia.
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FIGURA 9 - Diagrama que pretende ilustrar a filogenia dos elementos crivosos: A, células inicias
parenquimatosas, sem grandes alteragBes de membrana, e supde-se, responsaveis pelo transporte simplastico nas
riniaceas; B, células com areas crivosas de um tipo primitivo, caso por exemplo, das células crivosas dos
licofitos; C, elementos dos tubos crivosos, apresentando nas paredes de topo (obliquas) areas crivosas
especializadas, designadas placas crivosas (e.g., solanaceas); D, elementos dos tubos crivosos, apresentando nas
paredes de topo (perpendiculares) placas crivosas altamente especializadas (e.g., cucurbitaceas).

STRASBURGER et al. (1994).
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FIGURA 10 — Diagrama que ilustra a ontogenia e a ordem segundo a qual ocorre a formacao dos elementos
traqueais nas angiospérmicas: a, célula meristematica; b-c, elementos curtos de protoxilema (traqueidos
anelados); d, inicial fusiforme cambial; e-f, traqueidos helicoidais; g, traqueido pontuado; h-i, elementos dos
vasos lenhosos; i) elementos dos vasos lenhosos mais evoluidos. Células mais pequenas com paredes de topo
perpendiculares as laterais, perfuradas e dispostas em fiadas axiais. STRASBURGER et al. (1994).
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ADAPTACOES DAS ESTRUTURAS REPRODUTORAS

De forma sucinta, apenas como complemento e um pouco a margem do tema da presente publicagdo refira-se
que a par das adaptacBes das estruturas vegetativas se verificaram ndo menos importantes adaptagdes das
estruturas reprodutoras, no sentido de garantir uma melhor adaptacdo ao meio terrestre. As principais foram:

- 0 desenvolvimento de arquegonios e da oogamia.

- 0 desenvolvimento de uma geracdo esporofita, amplamente produtora e disseminadora de esporos 0 que
permite melhorar substancialmente a capacidade de colonizacéo e sobrevivéncia.

- a producdo de esporos, cuja parede se encontra impregnada de esporolenina, substancia muito eficaz na
protec¢do contra a dessecacdo e resisténcia aos microrganismos.

- 0 desenvolvimento da embriofitia, retencéo do esporofito embrionario dentro do arquegonio da planta-mae.
O embrido fica protegido, nas fases iniciais de desenvolvimento, da dessecagdo, herbivoria, ... etc.

- desenvolvimento de forma generalizada do ciclo de vida digenético, em que a reproducdo ¢ alternadamente
sexuada e assexuada de forma a beneficiar das vantagens do ponto de vista evolutivo e ecol6gico dos dois tipos
de reproducéo.

- desenvolvimento de heterosporia e heteromorfismo (entre gametofito e espordfito) de forma generalizada.
A conquista do meio terrestre foi acompanhada de um crescente dominio da geragdo esporofita em relacdo a
gametofita.

- passagem da fecundacdo aquatica (que ndo dispensa a presenca de &gua, nos briofitos e pteridéfitos), para a
sifonogamia (espermatéfitos) mercé do desenvolvimento de estruturas altamente especializadas como o 6vulo e
0 grdo de pdlen.

- desenvolvimento nos espermatéfitos de sementes, estruturas altamente evoluidas para manutencdo e
disseminagdo da espécie. Desenvolvimento de flores e frutos.

ESPERMATOFITOS MUITO PARTICULARES

Entre outras, as espécies aquaticas das familias Lemnaceae e Podostemaceae; muitas plantas, holoparasiticas
e hemiparasiticas; espécies mico-heterotroficas, apresentam uma extraordindria simplificacdo da sua estrutura
vegetativa com redugdo de drgaos e tecidos.

A familia das Lemnaceae relne cerca de 30 espécies em que a reducdo da estrutura vegetativa é levada ao
extremo. Wolffia brasiliensis, a menor angiospérmica do planeta (produzindo igualmente as menores flores que
se conhecem) atinge quando muito 1 mm de comprimento, é desprovida de raizes e a sua estrutura vegetativa
encontra-se reduzido a um pequenissimo corpo vegetativo taldide.

As lemnéaceas, em geral, sdo plantas minusculas, flutuantes ou submersas, sem raizes (Wolffia, Wolffielia),
com em (Lemna) ou varias raizes ndo ramificadas (Spirodela). A estrutura vegetativa encontra-se reduzida a um
talo folidceo que, alguns botanicos interpretam como sendo simplesmente as folhas. Outros, consideram-no um
caule modificado. Em todo o caso, ele recebe geralmente a designacdo de fronde.

O sistema vascular encontra-se extraordinariamente reduzido estando os vasos lenhosos ausentes e 0S
traqueideos apenas presentes nas raizes das espécies do género Spirodela. As flores, unissexuais, pequenissimas,
raramente se formam, ja que predomina a multiplicacdo vegetativa, mas, quando ocorrem, formam-se
directamente sobre 0s corpos vegetativos talosos.

As Podostemaceae relinem cerca 250 espécies de habitat aquatico, na generalidade, muito semelhantes a
Algas, Liquenes e/ou Bridfitos, ou seja, com um conjunto de caracteristicas "pré-angiospérmicas" tanto a nivel
vegetativo, como floral. Estas espécies vivem na sua maioria em aguas bastante movimentadas (“rapidos" dos
rios, ou mesmo sob pequenas cascatas) e estdo presas ao substrato rochoso através de uma estrutura dorsiventral,
laminar e verde, o thallus, em muitos casos interpretada como sendo as raizes altamente modificadas. Muitas
espécies sdo laticiferas.

As raizes constituem na maioria das espécies das podostemaceas o essencial da estrutura vegetativa,
apresentando-se laminares e providas de clorénquima. No entanto, certas espécies flutuantes, sdo desprovidas de
raizes (e.g.,Mourera).

O caule pode apresentar-se razoavelmente desenvolvido como em Mniopsis, ou, como acontece na maioria
das espécies, faltar quase completamente e entdo as flores formam-se em reduzidissimos eixos vegetativos que
partem das raizes. Em todas as podosteméaceas a vascularizagdo € inexistente ou incipiente.

Dada a extrema variedade e complexidade dos 6rgdos vegetativos nem sempre € possivel estabelecer as
respectivas homologias com a raiz, caule e /ou folhas.

As plantas morrem como regra pouco tempo depois da producao das sementes (diminutas e sem albimen).
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FIGURA 11 - Lemnéceas: A, Wolffia brasiliensis, a menor angiospérmica do mundo (& esquerda em tamanho
natural); B, Wolffia microscopica, planta inteira em floragdo, muito aumentada; C, Wolffia arrhiza, aspecto geral
e corte longitudinal de uma planta em floragdo; D, Lemna minor (lentilha-de-4gua menor), aspecto geral de uma
planta que apresenta uma planta-filha (& esquerda), e pormenor da inser¢do de uma planta-filha num pé-mée; 5,
Lemna vaidiviana, planta inteira. c, coifa; fr, fronde; r, raiz. OLIVEIRA (1991).

FIGURA 12 - Podostemaceas semelhantes a algas: A, Marathrum utile; B, Marathrum sp. OLIVEIRA (1991).
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FIGURA 13 - Podostemaceas semelhantes a algas: A, Apinagia sp., individuo em floragcdo; B, Oserya
coulteriana - individuo em floracdo sobre uma rocha exposta; C, Dicraea algiformis no estado vegetativo e
porcéo de uma fronde frutificada (& direita). OLIVEIRA (1991).

FIGURA 14 - Podostemaceas semelhantes a bridfitos: A, Trislicha sp., individuo em floracdo; B, Weddellina
squamulosa, individuo em floragdo; C, Inversodicraea sp., individuo em floragcdo. OLIVEIRA (1991).
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FIGURA 15 — Podostemaceas semelhantes a liquenes: A, Lawia zeylandica, raiz talosa com eixos vegetativos e
eixos florais; B, Ceralolacis erylhrolichen; C, Saxicolella nana, eixo floral inserido sobre um fragmento de raiz
com folhas. OLIVEIRA (1991).

Embora outras angiospérmicas possam apresentar um aspecto externo que faz lembrar os fungos, esse é
caracteristico das cerca de 60 espécies holoparasiticas, totalmente desprovidas de clorofila, as Rafflesiales
(Rafflesiaceae, Mitrastemmataceae e Hydnoraeeae) e das 45 espécies das Balanophoraceae. Trata-se na
generalidade de holoparasitos de raizes ou menos frequentemente de ramos (Pilostyles) cujo sistema vegetativo
se encontra reduzido a um conjunto largamente filamentoso, em forma de micélio dos fungos, que se desenvolve
no interior das raizes do hospedeiro, funcionando ele proprio como haustério. Verifica-se portanto
endoparasitismo ja que as flores constituem, na generalidade dos casos, a Unica parte visivel externamente do
parasito pois tudo o resto se encontra imerso nas raizes do hospedeiro.
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FIGURA 16 — A-C, estadios progressivos da formacao endégena de flores a partir dos tecidos internos do
caule de Ledermaniella letouzeyi (Podostemaceae). Os primdrdios florais tém origem na desdiferenciacdo de
células do parénquima cortical. Cada flor encontra-se protegida por uma bractea escamiforme designada
espatela. As Podostemaceae retinem casos verdadeiramente excepcionais nas plantas vasculares. MINELLI &
FUSCO (2008).
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Os representantes das Hydnoraceae e Balanophoraceae sdo ectoparasitos - pois apresentam visivel
externamente uma parte apreciavel da sua estrutura vegetativa.

Dado que nas espécies endoparasiticas, as plantas vivem toda a sua fase vegetativa no interior dos tecidos do
hospedeiro, tem-lhes sido, por vezes, atribuida a designacao de endofiticas (por oposicao a epifiticas, note-se).
Verifica-se sempre auséncia de estomas (excepto Cynomorium) e clorofila. O tecido vascular apresenta-se muito
reduzido ou mesmo inexistente (algumas balanoforaceas e hidnoraceas apresentam, no entanto, vasos lenhosos).
As folhas, quando presentes, sdo escamiformes, desprovidas de estomas funcionais e localizam-se normalmente
apenas no pedunculo floral.

Algumas orquidaceas, e os representantes em geral das Petrosaviaceae, Triuridaceae, Burmanniaceae,
Geosiridaceae e Corsiaceae, sdo espécies mico-heterotroficas que vivem em associagdo com fungos do solo na
forma de micorrizas.

Esta dependéncia face aos fungos simbiontes é indispensavel desde logo para a germinagdo das sementes,
mantendo-se durante toda a vida das plantas.

Trata-se de ervas geralmente anuais, frequentemente rizomatosas ou tuberosas, geralmente pequenas,
delgadas e delicadas, com caules normalmente ndo ramificados; folhas normalmente reduzidas a escamas,
desprovidas de clorofila, esbranquicadas, amareladas, avermelhadas ou purpurascentes; sistema vascular
geralmente muito pouco desenvolvido compreendendo, apenas raramente, vasos lenhosos, e estes, como regra,
somente nas raizes. As suas sementes sdo geralmente muito numerosas, mindsculas, com um embrido
indiferenciado e ndo possuem reservas (alblmen).

O caso mais notavel diz respeito a algumas orquidaceas que sdo quase inteiramente subterrdneas apenas
sobressaindo as suas flores a superficie do solo.
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FIGURA 17 — Aspecto geral de Monotropa hypopitys, espécie mico-heterotréfica, desprovida de clorofila,
com uma estrutura anatomica extremamente simples e que apenas sobrevive devido ao estabelecimento de
simbioses com fungos do solo.

Existem plantas, designadas aericolas ou aerofiticas, que tém capacidade para se desenvolverem
completamente (crescer, florescer e frutificar) exclusivamente a partir do ar, nalguns casos presas a fios
telefdnicos, em varandas ou inclusive, embora normalmente com menor vitalidade, em ambientes interiores.
Alguns destes aerdfitos podem inclusive ser praticamente desprovidos de raizes, como acontece em certas
bromelidceas e orquiddceas, mas encontram-se, como regra, sempre providos de uns pélos epidérmicos
especiais, designados pélos absorventes, que lhes permitem absorver 4gua mesmo na forma de vapor, assim
como os nutrientes na forma de poeiras em suspensdo no ar.

Nos espécimes vivendo ao ar livre, assume também particular importancia a retencdo de agua e poeiras nas
bainhas intricadas das folhas.
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FIGURA 18 - Bromeliaceas aericolas: A-B, aspecto geral das plantas, Fernseea italiaiae (A) e Tillandsia
flexuosa (B); C-E, pormenor de um dos pélos absorventes, em vista frontal (C) e Corte longitudinal (D-E). Pélo
absorvente em estado de turgescéncia (D) e de "secura” (E). Adap. STRASBURGER et al. (1994).

1.3.FORMACAO DOS TECIDOS E ORGAOS
1.3.1. INTRODU(;AO: CRESCIMENTO E DESENVOLVIMENTO

Desenvolvimento e crescimento sdo dois termos muitas vezes indevidamente utilizados de forma indistinta
para designar o mesmo acontecimento.

Em rigor, desenvolvimento e crescimento descrevem eventos separados, responsaveis pela organizacdo do
corpo de planta adulta.

O desenvolvimento corresponde a progressao de fases iniciais de maturagdo de tecidos, 6rgdos ou mesmo
individuos para fases mais avangadas. Assim, por exemplo, pode dizer-se com toda a propriedade que nos
espermatéfitos um ovo fertilizado (zigoto) se desenvolve numa planta adulta.

O desenvolvimento compreende normalmente:

- crescimento (diviséo celular e aumento do tamanho das células);
- morfogenia (aquisicéo de forma e estrutura);
- diferenciagao (especializagdo acompanhada de alteragc6es morfoldgicas e fisiologicas).

A génese da forma e estrutura dos tecidos e 6rgdos da planta é consequéncia de uma série de factores, uns
intrinsecos, que sdo representados pela manifestacdo da actividade de genes ndo reprimidos, e outros
extrinsecos, que sdo as ac¢cBes mecanicas e quimicas exercidas pelos 6rgdos ou tecidos vizinhos, fenémeno que
¢ designado inducdo. Na morfogénese, tém ainda influéncia as substancias nutritivas de caracter metabdlico e
plastico, as hormonas, as auxinas e as condi¢des ambientais. Sdo todos estes factores que determinam em
conjunto a forma como o tecido, 6rgdo ou mesmo a planta no seu todo, se estruturam, ou seja, se desenvolvem.

GEMMELL (1981) distingue nas zonas de crescimento, trés estadios de desenvolvimento celular:

1) células que se dividem e sdo completamente destituidas de vactolos — residuo meristematico
permanente, promeristema, eumeristema ou meristema verdadeiro;
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2) células providas de vacuolos e que se dividem mais activamente que todas as restantes — iniciais
temporarias;

3) células cuja divisdo celular cessa e se alongam, aumentando claramente de tamanho.

Nem sempre é fécil distinguir quais as células a incluir em cada um destes trés grupos.

CRESCIMENTO

O crescimento significa sempre a alteracdo, em geral irreversivel no tamanho dos tecidos e/ou 6rgaos de
planta. O crescimento resulta:

- da diviséo de celular (meresis);

- do aumento de tamanho das células (auxesis).

O aumento das dimensdes das células s6 é possivel gracas a capacidade de crescimento da parede primaria da
célula e é geralmente acompanhado de um significativo aumento no tamanho e conteido de agua nos vacuolos.
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FIGURA 19 — Esquema que ilustra o fendmeno da expansdo celular. Novas células formam-se continuamente
nos meristemas apicais. As células aumentam lentamente no meristema apical e de modo mais rapido nas regifes
subapicais. O aumento de volume celular resultante pode variar até 100 vezes, dependendo da espécie e das
condi¢cBes ambientais. O crescimento dos tecidos ndao é nem uniforme nem aleatorio. As derivadas dos
meristemas apicais expandem-se de modo previsivel, estritamente dependentes do local do corpo da planta onde
ocorrem. Os padrdes de expansdo nas regifes subapicais, determinam o tamanho e a forma do corpo primario da
planta. O crescimento da planta como um todo pode ser considerado como o resultado final (somatério) destes
padrdes locais de expansédo celular. MAUSETH (2008).

O crescimento vegetal pode ser medido utilizando varios critérios:

a) aumento irreversivel de volume. A expansdo celular é o maior componente do crescimento. Este é o
critério mais importante;

b) aumento do peso fresco, ou seja, do peso do tecido vivo;

c) aumento do namero de células.

Os elementos dos tecidos sdo deslocados durante a expansdo. Se forem efectuadas marcas sucessivas sobre o
caule ou a raiz, a distdncia entre as marcas altera-se de modo diferente, consoante a sua localiza¢do na zona de
crescimento. Todas essas marcas se deslocam em sentido oposto a extremidade da raiz ou do caule, mas as taxas
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de afastamento dependem das distancias em relacdo a extremidade. A medida que as regides se deslocam
afastando-se do apice, a sua taxa de crescimento aumenta até que seja alcancada uma velocidade limite
constante, igual a taxa geral de extensdo do 6rgdo A razdo deste aumento da velocidade de crescimento é que,
com o tempo, progressivamente mais tecido se vai posicionado entre um dado ponto e o &pice. Além disso,
sucessivamente mais células vao-se expandindo, de modo que o ponto de referéncia é deslocado cada vez mais
rapidamente. TAIZ & ZEIGLER (2002), constataram que numa raiz de milho de crescimento rapido, um
elemento de tecido necessita cerca de oito horas para se mover cerca de 2 mm (extremidade da zona
meristematica) a 12 mm (extremidade da zona de alongamento).

O perfil da velocidade de crescimento é a descricdo espacial do crescimento. As velocidades de diferentes
elementos de tecidos sdo cotejadas através da sua distancia em relacéo ao apice, para fornecer o padréo espacial
de velocidade de crescimento ou perfil da velocidade de crescimento.
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FIGURA 20 — A-D, formagéo da parede celular em consequéncia da divisdo celular. Uma das caracteristicas
mais significativas da célula vegetal é a presenca da parede que envolve externamente a membrana plasmatica. A
primeira estrutura a separar duas células recém-formadas é a lamela média de natureza péctica. Durante o
periodo de crescimento da célula forma-se a parede primaria, constituida por microfibrilas de celulose, imersas
numa matriz de hemiceluloses e pectinas; E, nalgumas células, apo6s ter cessado o alongamento da célula,
internamente a parede primaria ocorre a deposi¢do de camadas adicionais, que constituem a parede secundaria.
Esta, apresenta geralmente uma estrutura microfibrilar altamente organizada. As microfibrilas sdo depositadas
por aposicdo, ou seja, por arranjo ordenado. A primeira, segunda e terceira camada da parede secundaria, sao
designadas S1, S2 e S3, respectivamente, sendo delimitadas pela mudanca de orientacdo da deposicdo, que varia
nas diferentes camadas. A Ultima camada (S3) pode faltar. Durante a deposicdo da parede secundéria inicia-se a
lenhificacdo. No caso de células mortas, a parede secundaria delimita o limen celular. MAUSETH (2008).

O crescimento pode ser:
- determinado, quando num érgdo ou parte da planta, uma vez alcancado um certo tamanho o crescimento é
interrompido, como acontece com as folhas (excepto em Welwitschia, por exemplo) ou com as flores;
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- indeterminado, quando as células do érgdo continuam a dividir-se indefinidamente, como acontece
geralmente com os caules e raizes. O facto dos meristemas apicais terem esta capacidade “infinita” de divisdo
ndo significa que ndo possam apresentar fases de repouso., como acontece, por exemplo, com as gemas das
plantas perenes durante o inverno. Ao contrario dos animais, as plantas apresentam crescimento indeterminado
ou aberto, resultante da presenca de tecidos embrionarios - os meristemas - nos quais novas células continuam a
ser formadas e diferenciadas, mesmo quando outras partes da planta ja atingiram a plena maturidade.

DIFERENCIACAO

Nas zonas de diferenciacdo celular as células vdo progressivamente assumindo formas e func@es diferentes,
permanentes ou ndo, a medida que envelhecem e se distanciam dos apices.

A diferenciacdo ou grau de especializacdo ndo é o mesmo em todos os tecidos definitivos. Algumas células
diferenciam-se mais do que outras apresentando niveis de especializacdo mais acentuados para responder a
tarefas provavelmente mais exigentes no corpo do vegetal. Tal é o caso das células dos elementos traqueais do
xilema que apresentam paredes espessas e auséncia de contetdo vivo, na maturacdo. Estas células apresentam
diferenciacdo irreversivel ao contrario das células do parénquima ou do colénquima que podem por
desdiferenciagdo originar um meristema secundario, o cambio ou a felogene e isto porque a sua diferenciacao é
reversivel.

Em Gltima anélise, o curso da diferenciagdo de uma célula é determinado essencialmente pela posi¢édo que
ocupa no interior da planta. O plano em que uma célula se divide determina a posi¢do das suas células-filhas
dentro do tecido, posicdo que, por sua vez, desempenha o papel mais importante na determinacdo do destino
destas células-filhas, conforme tem sido experimentalmente comprovado (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

As células precisam de ser rapazes de “perceber” a sua posi¢do em relagdo as outras células, tecidos e 6rgaos.
O seu comportamento tem de ser cuidadosamente coordenado com células vizinhas durante toda a vida da
planta. Além disso, cada célula ocupa uma posicéo especifica dentro do tecido e 6rgdo aos quais pertence. A
coordenacdo da actividade celular exige comunicacéo célula a célula, significando que alguns genes, importantes
para o desenvolvimento, actuam de maneira ndo auténoma. Eles ndo precisam ser expressos numa determinada
célula para afectar o seu destino. Um determinado gene ou conjunto de genes pode influenciar o
desenvolvimento de células em tecidos distantes, através da comunicagdo célula a célula, por meio de um dos
seguintes mecanismos: a) sinaliza¢do induzida por ligantes; b) sinalizacdo hormonal; c) sinalizag8o pelo trafego
de proteinas reguladoras e/ou mRNAs.
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FIGURA 21 — Diagrama que ilustra o crescimento celular seguido de diferenciagdo irreversivel numa célula
especializada no transporte de seiva bruta, um elemento traqueal anelado. BECK (2009).

As plantas sdo entidades altamente organizadas, nas quais o desenvolvimento segue padrdes bem definidos
tendentes a conferir aos 6rgdos em particular e as plantas em geral estrutura muito préprias.

O desenvolvimento do corpo das plantas superiores tem inicio com a germinagdo das sementes, que contém,
no seu interior, além das reservas, o embrido, esporofito jovem, de cujo desenvolvimento ira resultar a planta
adulta.
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Com excep¢do do caso de certas sementes, como acontece, por exemplo, nas orquidaceas, o embrido maduro
apresenta-se geralmente diferenciado em:

- eixo axial, eixo hipocétilo-radicular, assim designado devido a dificuldade em estabelecer os limites do
cauliculo e da radicula. Nas monocotiledoneas, o embrido apresenta ndo uma mas varias radiculas;

- plumula, gémula apical do cauliculo que assegura o seu crescimento;

- um, dois ou mais cotilédones, folhas embrionarias ou folhas seminais, consoante se trate respectivamente
de monocotileddneas, eudicotileddneas ou gimnospérmicas.

Provavelmente a caracteristicas mais importante do eixo hipocétilo-radicular é a sua bipolaridade.

A bipolaridade traduz-se na presenca de um pdlo caulinar na extremidade apical do cauliculo e de um pélo
radicular na extremidade da radicula. Cada um dos polos, apices ou cones vegetativos, apresenta o respectivo
meristema apical, radicular e caulinar.

Testa (tegumento
externo)

Cotilédones
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Eixo hipocétilo-radicular
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FIGURA 22 — Corte longitudinal da semente do pinheiro (Pinus sp.) RAVEN et al. (2004).

Os 4apices dos espermatofitos sdo estruturas complexas e heterogéneas. Tem sido demonstrado
experimentalmente que pequenas porcdes da periferia, assim como, em regra, da regido central dos meristemas
apicais radicular e caulinar, sdo capazes de regenerar novos apices.

Por outro lado é certo que em condi¢cBes normais, encontrando-se 0 &pice ndo sujeito a quaisquer
traumatismos, todas as células funcionam de forma integrada o que leva a supor a existéncia de um mecanismo
que suprima a tendéncia para a regeneracdo de novos apices e mantenha o &pice funcionando como um todo.

Tem sido proposto (STEEVES & SUSSEX, 1989) que o mecanismo de controlo da integridade funcional do
apice deve apresentar-se no proprio apice e ser de natureza hormonal, no entanto, os estudos nesta matéria estao
ainda numa fase muito inicial.

Ao contrario dos meristemas apicais caulinar e radicular, o cambio quando em cultura "in vitro" comporta-se
de forma desorganizada o que parece indicar que ndo existe neste caso capacidade de autoregulagdo. Tem sido
adiantado que tratando-se de um tecido interno o cdmbio poderia ter exigéncias especificas em termos de
pressdo, tensdo, concentracdo em gases ou outros factores. E plausivel que uma das explicagdes possa ser uma
mera inadequacdo dos meios de cultura até agora ensaiados e que noutras circunstancias 0 cambio possa
apresentar capacidade de autoregulagdo, mantendo nomeadamente a sua polaridade radial (STEEVES &
SUSSEX, 1989).
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1.3. 2. ORIGEM DOS ORGAOS

PERSPECTIVA FILOGENETICA

Até aos comecos do presente século admitia-se, quase universalmente, que o desenvolvimento de raizes devia
ter precedido ou acompanhado o aparecimento de espordfitos livres e independentes, como é caracteristico dos
pteriddéfitos.

Mais recentemente, o aumento consideravel dos conhecimentos sobre os pterid6fitos primitivos do tipo
Rhynia, veio acabar com esta ideia pois ficou demonstrado que estes tdxones, que constituiram as primeiras
plantas vasculares terrestres apresentavam esporofitos autosuficientes e, no entanto, ndo tinham raizes (nem
folhas).

A demonstracdo da natureza caulinar destas plantas vasculares primitivas teve fundamentalmente outra
virtude, mostrar que evolugdo do caule precedera a das folhas.

Infelizmente, acerca da origem das raizes pouco mais € normalmente adiantado do que a hipdtese de que
terdo resultado da evolucdo de caules subterraneos (rizomas, como podemos observar em muitos taxa do tipo
Rhynia) que comegaram por substituir as raizes, desempenhando as fungBes de fixacdo e em boa parte de
absorcéo (sendo providos de rizéides). A forma como tal evolucéo se processou ao longo dos tempos, continua,
no entanto, desconhecida.

Relativamente a origem das folhas existem duas teorias. A teoria do teloma formulada por
ZIMMERMANN, que defende que o espordéfito dos pteridéfitos primitivos se ramificava dicotomicamente, ndo
possuia folhas e foi uma mudanca para a ramifica¢do simpodial que provocou o predominio de certos ramos e a
constituicdo de um eixo, passando outros ramos a subordinados e transformando-se estes, posteriormente em
folhas por achatamento. Os adeptos da teoria da enacdo (expansao) defendem, como BOWER, que as folhas
micréfilas sdo estruturas inteiramente novas que surgiram em superficies anteriormente desprovidas de
quaisquer saliéncias. Sugerem que estas expansdes (enag¢bes), de natureza mais ou menos semelhante a espinhos,
surgiram na superficie lisa de um eixo sem folhas e que, posteriormente, se tornaram achatadas e folidceas. A
nervura ter-se-ia desenvolvido, mais tarde, a partir da base da folha e evoluindo até a sua extremidade. Os
apoiantes desta teoria indicam Psilophyton (expansdes filiformes, sem nervura) como primeiro passo desta série
evolutiva, Thurstophyton (expansdes achatadas, sem nervura), como exemplo do segundo, Asteroxylon, como
um tipo em que a nervacgéo alcanga apenas a base foliar, e Arthrostigma como um tipo em que a nervura embora
se aproxime ndo chega a atingir o apice foliar.
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FIGURA 23 — Esquema que ilustra a origem das folhas do tipo micrdfilo segundo a teoria da enacdo
(expansdo) trata-se de estruturas inteiramente novas que surgiram em superficies anteriormente desprovidas de
quaisquer saliéncias. As expansdes (enagdes), surgiram na superficie lisa de um eixo afilo inicialmente na forma
de espinhos e s6 posteriormente se tornaram achatadas e foliaceas. A nervura ter-se-ia desenvolvido, mais tarde,
a partir da base da folha e evoluido até a sua extremidade. (RAVEN et al., 2004).
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sistema telomico reducio do caule com
ramificado sistema telomico microfilo

FIGURA 24 — Esquema que ilustra a origem das folhas do tipo micréfilo segundo a teoria do teloma por
sucessivas reducdes de um sistema telomico ramificado a um caule com microfilos.

Relativamente a origem da folha do tipo macrdéfilo (megafilo) segundo a teoria do teloma, o primeiro passo
deve ter consistido na mudan¢a de ramificacdo, de dicotdmica a simpddica, num eixo erecto e sem folhas,
resultando um eixo com uma sucessao de sistemas telémicos. Posteriormente, a orientacdo dos componentes de
um sistema telomico, de modo a ficarem num mesmo plano, e a fusdo dos telomas, dispostos lado a lado, deve
ter originado uma folha constituida por peciolo e limbo, com um sistema de nervuras ramificadas
dicotomicamente e abertas, ou seja, um megéfilo. Aparentemente, em apoio desta interpretacdo cladodial da
folha macrofila estd a nervacdo aberta de muitos fetos fésseis primitivos. Além disso, na ontogenia dos fetos
actuais observa-se que muitas das espécies com folhas adultas reticuladas, exibem nervagéo dicotomica e aberta
nas primeiras folhas (juvenis).
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FIGURA 25 - Diagrama ilustrativo da interpretacdo acerca da origem das folhas macrdéfilas segundo a teoria
do teloma: A, sistema telémico primitivo; B, formacao de um eixo principal e eixos secundarios; C, disposi¢do
num mesmo plano dos eixos secundérios; D, fusdo dos telomas; E, megéfilo com sistema ramificado de
nervuras. (RAVEN et al., 2004).

Sobre a origem da flor existem basicamente duas teorias. Uma, a teoria da metamorfose (proposta por
GOETHE em 1790) interpreta a flor como um ramo modificado, com nds excepcionalmente curtos, suportando
folhas florais ou antdfilos (sépalas, pétalas, estames e carpelos) que ndo sdo mais também do que folhas
modificadas.

Os defensores desta teoria apontam entdo como factos relevantes em defesa desta teoria a existéncia
nalgumas espécies de formas intermédias entre estames e carpelos por um lado e folhas vegetativas por outro,
além do aspecto folidceo de certos estames e carpelos. A teoria da metamorfose encontra ainda algum apoio no
facto de excepcionalmente em certas flores, ditas proliferas, o meristema terminal, apds ter sofrido a inducéo
floral e iniciado a formacdo de um ou mais verticilos de pecas florais, poder retomar a natureza vegetativa,
prolongando-se de novo num caule folhoso.

O estudo de outras anomalias florais, como sejam, a metamorfose progressiva e regressiva, também confere
algum apoio e esta teoria.

Uma segunda teoria interpreta a flor como um 6rgao inteiramente "'sui generis™. O surgimento desta teoria
e posteriormente o seu aprofundamento tem tido por base inimeros estudos anatdmicos dos meristemas apicais
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antes e depois da inducdo floral e em variadissimas fases. Esta teoria proposta inicialmente por PLANTEFOL e
BUVAT, veio a conseguir enorme aceitacao.

PERSPECTIVA ONTOGENICA

Nas plantas obtidas por via seminal as raizes provém do desenvolvimento da(s) radicula(s) do embrido,
dizendo-se raizes seminais, enquanto nas provenientes de multiplicagéo vegetativa as raizes que tiveram origem
nos tecidos enddgenos do caule se designam por raizes adventicias. No entanto, indmeras espécies, como a
hera (Hedera helix ), apresentam estes dois tipos de raizes na mesma planta, e noutras, como acontece, por
exemplo, com as gramineas e grande nimero de monocotileddneas, as raizes seminais sdo inteiramente
substituidas por raizes adventicias nos individuos adultos. Nos pteridéfitos o sistema radicular é inteiramente
constituido por raizes adventicias.

Nas plantas originadas por via seminal, o caule tem origem no cauliculo do embrido enquanto nas resultantes
da multiplicacdo vegetativa sdo as gemas da estaca caulinar que os originam.

Menos frequentemente, os caules provém quer dos tecidos maduros da folha, caso das Begonia spp., em que
é possivel obter jovens plantas utilizando estacas foliares, quer dos tecidos internos da raiz, caso da
multiplicacdo de certas espécies por estaca radicular.

Nas plantas obtidos obtidas a partir de sementes, apenas as primeiras folhas, as primordiais ou embrionarias,
tém origem directamente no embrido. As restantes folhas tém origem nos meristemas apicais dos caules,
formando-se na periferia destes, exogenamente, a partir dos primérdios ou esbocos foliares. Nos casos de
espécimes obtidos por estaca foliar ou radicular as folhas provém em dltima andlise da desdiferenciacdo dos
tecidos maduros da folha ou da raiz.

De um ponto de vista ontogénico a distingdo entre caule e folhas é dificil e um tanto artificial. Trata-se de
dois 6rgdos com origem num mesmo meristema e muito estreitamente interligados e interdependentes. A folha,
tem mesmo sido considerada por muitos autores como um mero prolongamento da estrutura caulinar que se
tornou espalmado. Alguns dos argumentos apontados sao o facto dos primérdios foliares de certos fetos poderem
ser induzidos com sucesso, quer "in vitro" quer "in vivo", a transformarem-se em eixos.

As flores tém origem nos meristemas apicais caulinares, terminais ou laterais. Como resposta normalmente
ao fotoperiodo da-se a inducgdo floral e importantes transformacBes ocorrem no meristema apical que deixa de
produzir folhas vegetativas para passar a formar as diferentes partes da flor. Este mecanismo é controlado
hormonalmente.

1.4. SISTEMAS DE TECIDOS
SISTEMA DERMICO, VASCULAR E FUNDAMENTAL

Nos espermatofitos, a excepgdo de muitas espécies aquaticas (e.g, Lemnaceae, Podostemaceae) e de muitas
plantas parasiticas e mico-heterotréficas, a generalidade das espécies apresenta diferenciacdo dos seguintes
6rgdos: raiz, caule, folhas, flores, frutos e sementes. Estes drgdos apresentam-se constituidos por tecidos e estes
por um ou mais tipos de células, consoante se trate de tecidos simples ou complexos.

Para compreender e explicar as inter-relagcBes entre os vérios tecidos ndo € suficiente abordar este tema
apenas do ponto de vista da estrutura, origem, funcdo ou mesmo da continuidade topografica dos sistemas de
tecidos. No entanto, na falta de melhor abordagem ainda hoje continua a considerar-se na estrutura geral das
plantas superiores a classificacdo de Sachs que data de 1875 e que interpreta o corpo da planta como sendo
constituido por trés sistemas de tecidos:

- 0 sistema dérmico, que compreende os tecidos de revestimento ou proteccdo que formam a camada
exterior do corpo da planta e que sdo a epiderme, a rizoderme e a exoderme no corpo primario e a periderme no
corpo secundério.

- 0 sistema vascular, 0 mesostoma, que constitui o sistema de transporte da planta e compreende xilema e
floema primérios originados a partir do procdmbio, durante o crescimento priméario e xilema e floema
secundarios originados a partir do cambio, nos casos em que se verifica crescimento secundario.

- 0 sistema fundamental, que compreende sobretudo os parénquimas, tecidos ditos basicos ou de
enchimento mas que também inclui o estereoma, ou seja, os tecidos de suporte (colénquima e esclerénquima) e
normalmente os tecidos secretores.
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FIGURA 26 — Os trés sistemas de tecidos nos trés érgaos vegetativos, raiz, caule e folha. RAVEN et al.,2004).

O sistema dérmico, desempenha funcdes de proteccdo na fase de crescimento priméario (epiderme), ou
secundario (periderme). O sistema fundamental, desempenha fungdes de suporte (colénquima e esclerénquima),
armazenamento de reservas (parénquimas incolores) e realizacdo de fotossintese (clorénquimas). O sistema
vascular, desempenha fungdes de transporte (xilema, floema, parénquima lenhoso), suporte (elementos
traqueais), armazenamento de reservas (parénquimas axial e radial) e elaboracdo de produtos de secre¢do (nos
casos em que ocorre tecido secretor associado ao xilema e/ou floema).

Em suma, os trés sistemas de tecidos, dérmico, vascular e fundamental, distribuem-se segundo padrdes
caracteristicos, de acordo com o 6rgdo considerado, o grupo vegetal, ou ambos. Estes padrdes tém sempre em
comum seguinte:

- 0 sistema vascular é envolvido pelo sistema fundamental;

- 0 sistema dérmico é sempre 0 mais externo, aquele que reveste a planta.

As principais variacbes de padrdo, que permitem a distingdo entre raizes, caules e folhas, dependem
sobretudo:

- da forma como se faz a distribui¢cdo do sistema vascular no sistema fundamental. Enquanto na raiz os
feixes vasculares sdo simples e alternos, no caule eles sdo, na maioria, duplos e colaterais.

- da forma como evolui a maturagdo dos elementos do xilema priméario. Na raiz, os primeiros elementos
traqueais diferenciados (protoxilema) ocorrem nas posi¢Ges periféricas do cilindro vascular. A direccdo de
maturacdo dos elementos traqueais é centripeta, pelo que o protoxilema é exarco. Pelo contrario, no caule, os
primeiros elementos diferenciados do xilema estdo mais distantes da periferia e os elementos subsequentes do
xilema amadurecem em direccao centrifuga, sendo o protoxilema endarco.

UMA OUTRA PERSPECTIVA:
EPIDERME, CORTEX E CILINDRO CENTRAL

Sobretudo nas eudicotiledéneas, os elementos vasculares formam um cilindro vascular envolvidos externa e
internamente por tecidos fundamentais.
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O sistema de tecidos fundamental intercalado entre os constituintes dos sistemas de tecido vascular e dérmico
¢ designado por cortex enquanto o tecido fundamental localizado no interior do cilindro vascular, quando
presente, recebe a designacdo de medula.

O cilindro central ou estela, agrupa o conjunto dos tecidos vasculares e fundamentais que se apresentam
associados, tanto no caule como na raiz, por dentro do cortex.

RAIZ

Frequentemente, as raizes ndo apresentam medula ou esta é muito pouco desenvolvida, quando comparada
com o cortex. A camada mais externa do coOrtex encontra-se frequentemente diferenciada em exoderme,
enquanto a mais interna se diferencia numa endoderme. Os feixes sdo simples e alternos e o protoxilema é
exarco.

A camada mais externa da estela é designada periciclo e é constituida por células que conservam a
capacidade meristematica podendo originar as raizes laterais e participar na formacdo do cambio vascular nas
raizes com engrossamento secundario.

CAULE

No tecido vascular primario o protoxilema é endarco ao contrario do que acontece na raiz. O tecido condutor
ocorre geralmente na forma de feixes duplos e colaterais:

- fechados e dispersos por todo o parénquima fundamental (monocotiledoneas). Pela disposicdo dos feixes
ndo conseguem distinguir-se cértex e medula.

- abertos e dispostos num Unico anel, podendo o tecido condutor tomar inclusive a forma de um anel mais ou
menos continuo (eudicotileddneas). Podem distinguir-se cortex e medula.

No caule ndo se distinguem, geralmente, nem exoderme, nem endoderme nem periciclo.

COLO:

Como Garantir a Continuidade de Duas Estruturas Muito Diferentes, Raiz e Caule Primarios?

E extraordinario como no colo ou regi&o de transicéo vascular, raiz e caule, com organizacdes tao distintas,
se interligam, por forma a garantir a continuidade dos tecidos. Fundamentalmente ha que ligar feixes simples e
alternos com feixes duplos e protoxilema endarco com protoxilema exarco, ndo esquecendo as dissemelhancas
relativas a diferente proporgao cértex/medula e ocorréncia ou ndo de periciclo e endoderme.

A anatomia da regido do colo sera oportunamente tratada mais adiante.

Deve ter-se presente que embora a raiz e o caule sejam muito diferentes na estrutura primaria eles vém a
tornar-se muito semelhantes na estrutura secundaria.

metaxilema

protoxilema

protoxilema

metaxilerna

metaxilema

FIGURA 27 — Relacdo entre protoxilema e metaxilema e padrdes de diferenciacdo do xilema primério: A)
protoxilema endarco, ou seja, xilema primario de formacéo centrifuga. Trata-se de uma situacdo generalizada
nos caules e folhas; B) protoxilema mesarco, ou seja, a formagdo do Xxilema primario processa-se tanto
centripetamente como centrifugamente. E uma situagdo que pode ser encontrada nos rizomas de alguns fetos
bem como em algumas partes florais de alguns espermatofitos; C) protoxilema exarco, ou seja, xilema primario
de formacao centripeta. Trata-se de uma situagdo generalizada nas raizes, mas que também pode ocorrer em
caules de plantas vasculares consideradas primitivas. DICKISON (2000).
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FIGURA 28 — Principais tipos de feixes vasculares. Os feixes bicolaterais ndo sdo muito frequentes; ocorrem
nos caules de algumas compostas, cucurbitaceas, solandceas e convolvulaceas. Os feixes anficrivais séo
caracteristicos dos pteridéfitos. Os feixes anfivasais sdo caracteristicos de algumas monocotiledéneas que
apresentam engrossamento secundario e de alguns pteriddfitos. Os feixes biconcéntricos sdo raros, mas
ocorrem em algumas monocotiledéneas (e.g., Eriocaulaceae).

FOLHA

Enquanto a raiz e o caule apresentam geralmente simetria radial a folha frequentemente apresenta simetria
bilateral (muitas monocotileddneas) ou nao apresenta qualquer simetria de todo (mesofilo heterogéneo das folhas
dorsiventrais da maioria das eudicotiledoneas).

O sistema vascular é constituido por uma rede de feixes que constituem as nervuras, que se encontram
embebidas no sistema fundamental, o meséfilo da folha, formado por parénquima clorofilino, que se apresenta
envolvido, tanto para a pagina superior como para a inferior, por tecido dérmico, mais concretamente a
epiderme foliar.

Normalmente a folha ndo apresenta engrossamento secundario, a ndo ser em raros casos, ha zona do peciolo
e nervura principal.

SISTEMA RADICULAR E SISTEMA CAULINAR

De um outro ponto de vista, as plantas apresentam dois sistemas principais de tecidos: o sistema radicular
ou subterréneo e o sistema caulinar ou aéreo.

Refira-se que muitos autores entre os quais RAVEN et al. (2004), STERN et al. (2010), abordam o caule a as
folhas como um Unico sistema, o sistema caulinar, atendendo a que se trata de érgdos que tém a mesma origem,
ndo sendo as folhas mais do que meras expansdes laterais do caule.
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A tarefa que se apresenta as plantas terrestres é bem mais complexa e dificil do que aquela com que se
depararam os seus ancestrais de habitat marinho.

Ter sucesso e crescer simultaneamente em dois ambientes tdo diferentes, aéreo e subterraneo, requer por
parte das plantas uma enorme capacidade de adaptagéo.

A parte aérea requer tecidos de suporte desenvolvidos, capazes de manter incolume - face a agressividade dos
elementos exteriores - uma superficie fotossintetizadora, ou seja, um conjunto de folhas com a disposicdo mais
favoravel. Conseguir uma eficaz protecgdo contra agentes bi6ticos e abidticos por vezes altamente agressivos.
Garantir o controlo da agua, diminuindo as perdas e promovendo a capacidade de armazenamento.

A parte subterrAnea ndo necessita de quaisquer cuidados especiais com tecidos de suporte. Além do
desenvolvimento de capacidades de fixacdo e absorcdo, importa que apresente uma boa capacidade de
perfuracdo do substrato e de estabelecer inter-relagdes vantajosas com microrganismos do solo a nivel da
rizosfera.

De um ponto de vista andtomo-morfoldgico as adaptacdes podem ser sintetizadas em dois grandes grupos:

- modificagdes celulares em tipos especializados de tecidos. A epiderme dos érgaos aéreos é muito diferente
da rizoderme (presenga/auséncia de cuticula, estomas, pélos absorventes ...); a percepgao e resposta a acgdo da
gravidade (geotropismo positivo/negativo); a importancia e distribuicdo dos tecidos de suporte; a diferente
proteccdo dos meristemas apicais; 0 modo diferente, como os eixos se ramificam (origem endogena/exdgena);

- desenvolvimento de 6rgédos especializados, estruturas constituidas por varios tipos de tecidos e agrupados
numa unidade estrutural e funcional, ou seja adquiriram morfogenia, (forma e estrutura). A raiz (fixacdo ao
substrato e absorcdo de &gua e sais minerais) e o0 caule (transporte e posteriormente com o desenvolvimento
expansdes laterais, folhas, um melhor aproveitamento da energia luminosa).

Na estrutura primaria, o caule (aéreo) e a raiz (subterranea) apresentam-se geralmente bastante diferentes.
Ver QUADRO 1.

Caule (aéreo) Raiz (subterraneo)

Epiderme Geralmente com estomas, sem pélos N&o apresenta estomas, mas
absorventes, podendo o indumento ser apresenta pélos absorventes
constituido por pélos uni ou pluricelulares | unicelulares

Colénquima Geralmente presente Ausente

Relacdo Cértex/Medula Cortex geralmente menor que o cilindro Zona cortical é muito maior que o
central cilindro central

Endoderme Geralmente inexistente Sempre bem visivel

Periciclo Geralmente inexistente Sempre bem visivel

Exoderme Geralmente inexistente Frequentemente visivel

Estereoma Distribuicdo periférica Central

Feixes vasculares Duplos Simples e alternos

Xilema primario De formacao centrifuga; protoxilema De formacdo centripeta;
endarco protoxilema exarco

QUADRO 1- Comparagdo da estrutura primaria do caule (aéreo) com a estrutura priméria da raiz (subterranea).

CHAVE IDENTIFICAGCAO DO TIPO DE ESTRUTURA NOS ESPERMATOFITOS
(Primaria/Secundaria) (Raiz/Caule/folha)

1. Simetria radial
2. Auséncia de tecidos secundarios; o Unico cambio que pode ocorrer
é o intrafascicular ESTRUTURA PRIMARIA
3. Epiderme sem estomas; pélos unicelulares; presenca frequentemente de exoderme;
auséncia de colénquima; zona cortical maior que o cilindro central; endoderme bem visivel;

estereoma central; feixes simples, alternos e radiais; protoxilema exarco RAIZ
4. Numero elevado de feixes condutores (normalmente mais de 6 feixes de xilema); endoderme com
espessamento em U. MONOCOTILEDONEAS

4. Numero reduzido de feixes condutores (até 6 feixes de xilema); endoderme com
espessamentos em bandas de Caspary
5. Auséncia de vasos e elementos de tubo crivosos + células
companheiras; presenca de células albuminosas e
canais resiniferos GIMNOSPERMICAS
5. Presenca de vasos e elementos de tubo crivosos + células companheiras;
auséncia de células albuminosas e canais resiniferos EUDICOTILEDONEAS
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3. Epiderme com estomas; pélos unicelulares ou pluricelulares; auséncia de exoderme;
presenca de colénquima; zona cortical menor que o cilindro central; endoderme dificilmente
visivel ou inexistente; estereoma periférico; feixes duplos colaterais ou bicolaterais; xilema
de formacao centrifuga; protoxilema endarco CAULE

6. Feixes colaterais fechados, dispostos irregularmente no parénquima
fundamental MONOCOTILEDONEAS
6. Feixes colaterais abertos, dispostos num dnico circulo
7.Auséncia de vasos e elementos de tubo crivosos + células companheiras;

presenca de células alburninosas e canais resiniferos GIMNOSPERMICAS

7.Presenca de vasos e elementos de tubo crivosos + células companheiras; auséncia de células
albuminosas e canais resiniferos EUDICOTILEDONEAS
2. Presenca de meristemas laterais e tecidos secundarios ESTRUTURA SECUNDARIA

8.  Xilema primario centripeto; metaxilema endarco; xilema secundario com mais células
parenquimatosas e elementos condutores e menos fibras; anéis de crescimento

pouco acentuados RAIZ
9. Lenho secundario homogéneo; presenca de canais resiniferos GIMNOSPERMICAS
9. Lenho secundério heterogéneo; auséncia de canais resiniferos EUDICOTILEDONEAS

8.Xilema primario centrifugo; protoxilema endarco, metaxilema exarco; xilema
secundario com mais fibras e com menos células parenquimatosas;

anéis de crescimento bem marcados CAULE
10.  Lenho homogéneo presenca de canais resiniferos GIMNOSPERMICAS
10.  Lenho heterogéneo; auséncia de canais resiniferos EUDICOTILEDONEAS
1. Simetria bilateral ..o FOLHA
11. SeCGaO0 SUBCITCUIAr ..o ESTRUTURA PECIOLAR.
12.  Feixes colaterais fechados, dispostos irregularmente no
parénquima fundamental MONOCOTILEDONEAS
12.  Feixes colaterais abertos, dispostos num Unico circulo no parénquima
fundamental

13.  Auséncia de vasos e elementos de tubo crivosos; células
companheiras; presenga de células albuminosas e canais
resiniferos GIMNOSPERMICAS
13.  Presenga de vasos e elementos de tubo crivosos + células companheiras;
auséncia de células albuminosas e canais
resiniferos EUDICOTILEDONEAS

11, SeCCA0 JaMINGAT ..o s ESTRUTURA DO LIMBO
14.Sem estrutura secundaria; duas epidermes: interna e externa; estomas localizados ao
acaso nas duas epidermes; mesofilo geralmente simétrico (folhas isolaterais); geralmente
grande nimero de feixes semelhantes entre si; nervacdo paralelinérvea (todas as nervuras
s&o corta =das transversalmente); feixes colaterais fechados MONOCOTILEDONEAS
14.Duas epidermes: superior e inferior; feixes colaterais abertos

15.Estomas em maior nimero na pagina inferior; mesdfilo assimétrico (folhas
dorsiventrais), com clorénquima em paligada na pagina superior e clorénquima lacunoso
na pagina inferior; geralmente grande nimero de feixes, um principal maior com
estrutura secundaria; nervagao peninérvea (nervura principal cortada transversalmente e
nervuras secundarias cortadas obliquamente) EUDICOTILEDONEAS
15.Pequeno numero de feixes com estrutura secundaria; presenca de canais resiniferos e
clorénquima encaixado GIMNOSPERMICAS
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FIGURA 29 - Representacdo esquematica da estrutura anatomica tipica dos caules e raizes de
monocotiledéneas e eudicotiledoneas. No caule, o floema e o xilema ocorrem associados formando feixes
duplos; Nas eudicotiled6neas, os feixes vasculares dispGem-se num (nico anel enquanto nas monocotiledéneas
apresentam-se dispersos por todo o parénquima fundamental. Na raiz os tecidos vasculares ocorrem
separadamente, alternando o xilema com o floema, na forma de feixes simples que sdo geralmente em maior
ndmero nas monocotiledoneas. A raiz, geralmente, ndo apresenta medula mas o periciclo e a endoderme sdo bem
visiveis ao contrario do que acontece no caule.
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secundario

cambio

xilema
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RAIZ CAULE
FIGURA 30 — A raiz e o caule tornam-se estruturalmente muito semelhantes depois do crescimento secundario
como pode observar-se na gravura referente a espécie Tilia europaea. A medula que persiste na raiz acabara por
desaparecer mais tarde ao ser esmagada e substituida por xilema.



36

Ao contrario do que acontece na estrutura primaria, na estrutura secundaria o caule e a raiz tornam-se
geralmente muito semelhantes pelo que s6 um exame mais atento permite normalmente distingui-los.

Quando comparada com a raiz ou com o caule, a folha, entre outros aspectos, apresenta geralmente simetria

bilateral e auséncia de engrossamento secundario.
As folhas das dicotiledéneas tendem a ser dorsiventrais ou seja com mesofilo heterogéneo e assimétrico
enquanto as das monocotiledoneas sdo com maior frequéncia isolaterais.
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FIGURA 31 - Estruturas anatdmicas tipicas de eudicotiledéneas, monocotiledéneas e gimnospérmicas.
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As folhas sdo, em geral, estruturas finas e planas com simetria e polaridade dorsiventral, padrdo que
contrasta com aquele que é proprio do meristema apical caulinar, ou seja, simetria radial e polaridade axial. O
primordio foliar exibe um crescimento determinado, enquanto o meristema apical da parte aérea é
indeterminado. Trés estadios distintos sdo reconhecidos no desenvolvimento foliar (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

1. Organogénese inicial — algumas iniciais localizadas na periferia do meristema apical caulinar dividem-se
mais rapidamente que as células vizinhas e produzem uma protuberancia que representa o primérdio foliar, que
originara a folha;

2. Desenvolvimento de sub-regides - zonas distintas do primdrdio adquirem identidade como partes especificas
da folha. A diferenciacdo ocorre ao longo de trés eixos: dorsiventral (abaxial-adaxial), proximal-distal (apical-
basal) e lateral (margem-limbo-nervura média). A pagina superior (adaxial) da folha especializa-se no
aproveitamento da energia luminosa; a pagina inferior (abaxial) nas trocas gasosas.

3. Diferenciacéo de células e tecidos - enquanto a folha em desenvolvimento cresce, os tecidos e células vao-se
diferenciando. As células derivadas da camada mais externa diferenciam-se numa epiderme (células
epidérmicas, tricomas e células-guarda); as derivadas da camada subsuperficial diferenciam-se como células de
clorénquima do mesofilo. Os elementos vasculares e as células da bainha do feixe tém origem nas iniciais mais
internas do primoérdio.

A diferencia¢do segue um padrdo geneticamente determinado, caracteristico da espécie, mas pode ser, até certo
ponto, influenciada pelas condi¢fes ambientais.

A filotaxia ou disposi¢do dos primordios foliares é geneticamente determinada e é, em geral, uma
caracteristica da espécie.

PROTODERME, PROCAMBIO E MERISTEMA FUNDAMENTAL

Na fase de crescimento primario, os trés sistemas de tecidos, dérmico, vascular e fundamental tém origem
nos meristemas apicais da raiz e do caule.

Com a divisdo continuada de novas células, aquelas que foram previamente formadas vao-se
progressivamente afastando dos &pices, de modo que ficam mais ou menos delimitadas, trés subzonas no
meristema apical:

- uma sub-regido periférica, a protoderme de cuja actividade resulta o tecido dérmico, de proteccao;

- 0 procambio, sub-regido que origina os tecidos condutores primérios, xilema e floema primario;

- 0 meristema fundamental, sub-regido meristematica responsavel pela formagéo dos tecidos fundamentais
do cértex e do cilindro central, nomeadamente os parénquimas e os tecidos de suporte, colénquima e
esclerénquima.

Alguns autores consideram a protoderme, o procdmbio e o meristema fundamental ndo como meras sub-
regifes do meristema apical, mas antes com trés meristemas (ESAU, 2002; RAVEN et al., 2006).

elemento de tubo crivoso elemento de tubo crivoso
procambio em diferenciacio

elemento de vaso

lenhoso em
diferenciacio

FIGURA 32 — A-C, fases progressivas da diferenciacdo de um corddo de procambial em xilema e floema
primarios. Notar que o protofloema se diferencia primeiro do que o protoxilema, ou seja, em C, 0s primeiros
elementos de floema ja se encontram diferenciados enquanto os primeiros elementos xilémicos ainda estdo em
fase de diferenciacdo. DICKISON (2000).

Na generalidade das monocotiledéneas todo o procadmbio se esgota na formagdo de tecidos vasculares
primarios, ou seja, todas as células derivadas do procambio se diferenciam em xilema e floema primarios. Pelo
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contrario na maioria das eudicotiledéneas e gimnospérmicas, uma parte do procambio, 0 procambio residual,
mantém a sua condicdo meristematica contribuindo mais tarde para a formagéo do anel cambial.

Mais tarde, quando o cambio atinge a forma de um anel continuo importa distinguir as por¢des de cambio
intrafasciculares (ou seja, localizadas no interior dos feixes) que tiveram origem no procdmbio residual e que
sdo em rigor meristema primario pois nao houve quebra de continuidade meristematica, de outras porgdes de
cadmbio interfasciculares (localizadas entre cada dois feixes) que tiveram origem na desdiferenciacdo de
parénquima e que sdo em rigor meristema secundario pois ndo houve quebra de continuidade meristematica.

1.5. MERISTEMAS E ORGAOS MUITO PARTICULARES

Um facto aparentemente incontestavel é a grande uniformidade e simplicidade da generalidade das plantas
com flor pois durante a sua vida produzem tipicamente trés tipos de érgdos vegetativos, raizes, caules e folhas e
quatro tipos de 6rgédos reprodutores, sépalas, pétalas, estames e carpelos. Segundo a concepcao classica estes
6rgdos podem ser sempre identificados, embora recorrendo, por vezes, a homologias e analogias.

Segundo 0 modelo do continuum, os 6rgdos classicamente considerados admitem formas intermedias, que
ndo sdo passiveis de classificar, de forma discreta, como sendo, nalguns casos, um 6rgdo em particular
(MINELLI & FUSCO, 2008).

O conceito de identidade do 6rgdo estd intimamente relacionado com o conceito de homologia. A aquisi¢do
de identidade prépria acontece frequentemente de forma progressiva, e um dos exemplos classicos diz respeito
ao género Utricularia em que a identidade dos 6rgdos s6 muito tardiamente pode ser clarificada (MINELLI &
FUSCO, 2008).

MERISTEMAS COM CRISE DE IDENTIDADE QUE HESITAM ENTRE SEREM
VEGETATIVOS OU FLORAIS

Entre outros, os &pices vegetativos de Rosa, merecem especial atencdo. Nalguns casos, ap6s terem sido sujeitos a
inducdo floral, tendo havido alteragdo na sua natureza, transformando-se em &pices florais e depois de terem
formado diversos verticilos de pecas florais (em geral sépalas e pétalas), em vez de terminarem a sua actividade
com a conclusdo da flor, ou seja, originando os carpelos e 0s estames, retomam a actividade vegetativa
originando um langamento folhoso. Tais flores andmalas sdo conhecidas por flores proliferas e desde sempre tém
mantido os investigadores intrigados sobre o controlo da natureza dos apices, nomeadamente, 0s porqués da sua
capacidade ou ndo de reversdo. Segundo alguns a capacidade de reversdo é o melhor argumento de que nao
existe uma diferenca fundamental entre um apice vegetativo e um &pice floral.

4 ‘i

5 )". I\ ramo vegetativo
= B 4

FIGURA 33 — A, corte longitudinal do meristema floral apical de Impatiens balsamina, que depois de ter
formado varias pecas florais, inclusive estames cujas anteras apresentam polen viavel, reverteu a condicéo
vegetativa. A seta aponta aquilo que deveria ser a base do ovario se o funcionamento do meristema floral tivesse
progredido normalmente mas que agora € um meristema vegetativo; B, Flor prolifera de Rosa sp. Adap.
STEEVES & SUSSEX (1989).
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ORGAOS COM CRISE DE IDENTIDADE

E bem conhecida, no género Nymphaea, a existéncia de formas intermédias entre o estame e a pétala numa
mesma flor (FIGURA 400). Sera, como questionam MINELLI & FUSCO (2008) que o 6érgao apresenta uma
crise de identidade?

Aparente indistin¢ao caule-folha

As folhas compostas de Chisocheton apresentam crescimento apical indeterminado e ramificacdo
tridimensional, j& que os foliolos ndo se dispdem como é habitual num mesmo plano. As folhas com crescimento
apical indeterminado de Chisocheton e Guarea relangcam a discussdo sobre a sua verdadeira natureza, ja que elas
continuam a crescer durante varios anos e produzem, como os caules, anualmente, novos foliolos (MINELLI &
FUSCO, 2008).

Aparente indistincdo caule-raiz

Nas Podostemaceae, existem inimeros casos em que a natureza dos 6rgdos envolve alguma polémica.
Nalguns géneros podem observar-se “raizes”, verdes, fotossintéticas com simetria dorsiventral e ndo radial.
Algumas, ndo apresentam coifa e tém ramificacdo exdgena. Muitos boténicos tém optado por designa-las por
tallus evitando o termo raiz. A dificuldade em fundamentar a natureza caulinar ou radicular de 6rgdos é também
classicamente referida nas Lentibulariaceae (Utricularia e Pinguicula) (MINELLI & FUSCO, 2008).

CAPACIDADE DE CERTAS FOLHAS DESENVOLVEREM MERISTEMAS
APICAIS CAULINARES E RADICULARES

As estacas caulinares constituem sem duvida os propagulos mais utilizados em multiplicacéo vegetativa. No
entanto, as folhas de certas espécies podem também ser utilizadas com éxito para tal fim. E o que se passa, por
exemplo, com as estacas foliares de certas Begonia spp., muito utilizadas em multiplicacdo vegetativa. Os
meristemas apicais do caule e da raiz de um individuo obtido por essa via, resultam da desdiferenciacdo de
tecidos maduros (diferenciados) da folha pelo que sdo, em rigor, meristemas secundarios. Trata-se
verdadeiramente de um caso excepcional, jA que ¢ muito raro, sobretudo no caso dos meristemas apicais
caulinares, estes terem origem secundaria. Nas estacas caulinares os meristemas apicais das plantas obtidos por
essa via, ttm origem nas gemas da estaca e ja que mantém a continuidade meristematica sdo, em rigor,
meristemas primarios. O mesmo ndo se pode dizer dos meristemas apicais radiculares que tém origem na
desdiferenciacdo dos tecidos maduros da base da estaca.

FIGURA 34 — A, estaca foliar de Begonia sp., podendo observar-se o desenvolvimento de varios individuos
sobre o peciolo e nervuras principais da folha; B, multiplicacdo vegetativa por propagulos originados na margem
da folha em Bryophyllum calycinum. FONT QUER (1979).
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FIGURA 35 - Estacas foliares de diversas espécies utilizadas em multiplicacdo vegetativa. Os meristemas
apicais do caule e da raiz de individuos obtidos por essa via, resultam da desdiferenciacdo de tecidos maduros
(diferenciados) da folha pelo que sdo, em rigor, meristemas secundarios. Trata-se verdadeiramente de casos
excepcionais, ja que € muito raro, sobretudo no caso dos meristemas apicais caulinares, estes terem origem
secunddria. A, Lilium longiflorum; B, Veltheimia; C, Sedum rubrotinctum, a esquerda uma das folhas e a direita
um raminho de um individuo; D. Gloxinia, em baixo pode observar-se um propagulo em formacéo junto a
nervura principal da folha; E, Streptocarpus grandis; F, Sansevieria trifasciata.

RAIZES CAPAZES DE DESENVOLVEREM MERISTEMAS APICAIS
CAULINARES

As raizes de algumas espécies tém a capacidade de facilmente emitirem rebentagdo caulinar servindo, por
isso, com relativa eficacia para a multiplicacdo vegetativa por estaca radicular, tal é o caso, por exemplo, das

raizes de Linaria vulgaris, Coronilla varia, Cirsium arvense, Rumex spp. Os caules adventicios tém origem
enddgena, normalmente, no periciclo da raiz.
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FIGURA 36 — Caules com origem radicular. Aspecto geral da formacdo de varios rebentos caulinares a partir
de uma estaca radicular de Coronilla varia: A, aspecto geral; B, raiz diarca; C. raiz triarca. Em ambos 0s casos
os caules adventicios tém origem enddgena, no periciclo, por fora dos feixes lenhosos. STRASBURGER et al.
(1994).

P(lp(l\'t‘l' orientale

Ailanthus altissima

FIGURA 37 - Estacas radiculares de diversas espécies utilizadas em multiplicacdo vegetativa. Os meristemas
apicais do caule e da raiz de individuos obtidos por essa via, resultam da desdiferenciacdo de tecidos maduros
(diferenciados) da raiz pelo que séo, em rigor, meristemas secundérios, o que é particularmente raro no que
respeita aos meristemas apicais caulinares: A, Crambe maritima; B, Verbascum; C, Ailanthus altissima; D,
Papaver orientale.
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OUTROS MERISTEMAS PARTICULARES

cotilédone
meristema
A
B fronde-mie
melistema
frondes-filhas

FIGURA 38 — A, embrido com dois cotilédones de Monoplyllaea horsfeldii, que ndo apresenta meristema apical
caulinar. Inicialmente ocorrem células meristematicas nas axilas dos dois cotilédones. Posteriormente, um
cotilédone desenvolve-se muito mais do que o outro e é 0 Unico a reter as iniciais meristematicas. Mais tarde este
conjunto de células meristematicas sofre indugdo floral e origina a inflorescéncia que nesta espécie se forma na
axila do cotilédone; B, Wolffia borealis, cuja fronde (caule taloso) apresenta um grupo de células meristematicas
que se desenvolvem para originar uma fronde-filha, num processo que faz lembrar a gemulacdo. Mais tarde, o
mesmo acontece com a fronde-filha e assim por diante. O género Wolffia inclui a menor planta com flor
conhecida (Wolffia arrhiza) e igualmente a menor flor. (MINELLI & FUSCO, 2008).

\

Em certas espécies, na sua generalidade tropicais e subtropicais (e.g., Cercis siliquastrum, olaia ou arvore-
de-Judas; Ceratonia siliqua, alfarrobeira e Theobroma cacao, cacaueiro), as flores formam-se a partir de gemas
florais que se mantém latentes ao longo de varios anos, no tronco e ramos principais. Ao evoluirem muito mais
tarde torna-se muito invulgar a localizagdo das flores e, mais tarde, logicamente dos frutos, ja que estes nascem
directamente dos ramos grossos, idosos, ou mesmo na base do tronco. Este fendmeno designa-se por caulifloria.

1.6. DO EMBRIAO A PLANTA ADULTA
EMBRIAO

As células e os tecidos da planta adulta resultam do zigoto (oosfera fecundada) passando por inimeras
etapas, as primeiras das quais tém a ver com o desenvolvimento do embrido.

A primeira ideia a reter € que, no inicio todas as células se dividem. Com o passar do tempo, com 0
crescimento e desenvolvimento da planta as divisdes vao ficar restritas apenas a determinadas regiGes do corpo
do vegetal. Estas células que mantém caracteristicas embrionarias, ou seja, conservam capacidade de divisdo e
multiplicacdo, continuardo a existir apenas em tecidos ditos meristematicos, ou meristemas, cuja localizagao
est4 confinada as extremidades das raizes e dos caules.

A embriogénese trata do desenvolvimento de um embrido a partir de um zigoto dipléide mas unicelular,
permitindo conhecer a origem das partes vegetativas da planta e o inicio da organizacdo dos tecidos. Ocorre
durante o desenvolvimento da semente e conduz normalmente & formacdo de embribes vidveis perfeitamente
diferenciados. Uma das excepc0es, diz respeito as sementes das orquidaceas que nunca chegam a desenvolver
embrides totalmente diferenciados e cuja viabilidade germinativa passa indispensavelmente pelo estabelecimento
de simbioses com fungos do solo.

O desenvolvimento do embrido varia consideravelmente nos varios grupos vegetais e existem algumas
discordancias quanto as divisdes iniciais do embrido jovem e igualmente quanto a interpretacdo de algumas
partes do embrido em estados mais avancados de desenvolvimento.

Algumas fases do crescimento inicial do embrido foram esclarecidas através da cultura de embrides in vitro.
As divisGes que ocorrem durante o desenvolvimento do embrido parecem seguir uma sequéncia ordenada,
apresentando caracteristicas especificas para os diversos grupos de plantas. O seu padrdo tem sido utilizado em
estudos taxonémicos e filogenéticos (STERN et al. (2010).
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Apos a fecundacdo, o zigoto é submetido a uma divisdo celular assimétrica, originando-se duas células, uma
célula apical mais pequena, que ira originar o préembrido e uma grande célula basal que estara na origem do
suspensor. Durante muito tempo atribuiu-se ao suspensor uma funcdo passiva na embriogénese; manter o
embrido numa posicéo fixa e profunda, em contacto intimo com o albdmen. Estudos mais recentes tém indicado
que o suspensor desempenha um papel bastante activo na embriogénese inicial, ajudando a promover a nutrigdo
e o desenvolvimento continuo do embri&o.

Apobs a primeira mitose do zigoto, as duas células-filhas apresentam desde logo polaridade, por isso se diz
que a polaridade é embriogénica e que se encontra pré-definida no prdprio zigoto.

A partir de um certo nimero de divisdes torna-se evidente a distingéo entre o corpo do embrido e 0 suspensor
e é com toda a propriedade que se lhe aplica a designacdo de embrido, ja que em estados de desenvolvimento
mais precoces é preferivel falar-se em préembrido.

Existem cinco tipos principais de embriogénese inicial: onagraceo, asterdceo, solandceo, cariofilaceo e
quenopodiaceo, consoante os planos de divisdo celular durante a formagéo do préembrido e quais as células que
contribuem para a formag&o do embrido e do suspensor.

Na fase globular, o embrido desenvolve, através de uma série de divisbes celulares, expanséo no sentido
radial, com a camada mais externa originando a protoderme. O embrido apresenta simetria radial.

Na fase seguinte, designada fase cordiforme, da-se o desenvolvimento dos cotilédones que é acompanhado
de alterac@es da estrutura interna que d&o inicio & organizacao dos sistemas de tecidos. A vacuoliza¢do de um
grupo de células indica o desenvolvimento do meristema fundamental, enquanto o tecido do eixo hipocétilo-
radicular e dos cotilédones que permanece menos vacuolizado, constitui 0 meristema que estara na origem dos
tecidos condutores priméarios, o procadmbio. Através de divisdes longitudinais e alongamento, as células do
procdmbio tornam-se longas e estreitas. Mais tarde, o sistema vascular da plantula sera uma réplica diferenciada
e aumentada do sistema procambial do embrifo. E a emergéncia dos cotilédones que confere o aspecto de
coragdo ao embrido e que denomina portanto esta fase da embriogénese. Devido a emergéncia dos cotilédones, a
simetria axial é perdida e o embrido passa a ter simetria bilateral, que serd& mantida até ao final do seu
desenvolvimento. A transigdo da simetria axial para a bilateral marca também o inicio da organogénese.
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FIGURA 39 — Desenvolvimento do embrido em Arabidopsis sp., observando-se na fase cordiforme as iniciais
dos vérios 6rgdos. Adap. LERSTEN (2006)

Apobs o estadio cordiforme, o corpo do embrido, localizado abaixo dos cotilédones alonga-se, originando o
eixo hipocétilo-radicular. Este estadio é conhecido como fase de torpedo. Os cotilédones continuam a expandir-
se e as células iniciais da coifa fixam-se entre o primdrdio da radicula e o suspensor. As células localizadas em
ambas as extremidades (subapical e sub-basal) do eixo hipocétilo-radicular permanecem indiferenciadas,
originando, em est&dios posteriores, 0s meristemas apicais da raiz e do caule. Nos estadios subsequentes, o
tecido vascular comeca a diferenciar-se a partir do procambio. A emergéncia do epicétilo pode iniciar-se, ou néo,
até ao final do desenvolvimento da semente. Quando presente, o epicétilo pode apresentar alguns primordios
foliares, e a radicula, frequentemente, contém varios primaérdios de raizes laterais no periciclo. Antes da semente
alcancar a maturidade, o embrido passa normalmente por um periodo de acumulagdo de substancias de reserva e
torna-se latente (dormente) desidratando-se significativamente.


http://www.microsofttranslator.com/bv.aspx?from=&to=pt&a=http%3A%2F%2Fen.wikipedia.org%2Fwiki%2FCell_division
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FIGURA 40 — Desenvolvimento do embrido e esquema de uma jovem plantula; cortes longitudinais. A-B, fase
globular, em que as iniciais precursoras dos trés sistemas de tecidos ja podem distinguir-se; C, fase cordiforme,
torna-se discernivel a inicial do periciclo assim como o primérdio do tecido vascular; D, fase de torpedo da
embriogénese em que os cotilédones se desenvolvem e a organizagdo do cilindro central comeca a ganhar forma;
E, jovem plantula. Adap. LERSTEN (2006)
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FIGURA 41 — Desenvolvimento do embrido no interior do dvulo, por sua vez no interior do ovario, tratando-se
de uma angiospérmica. BECK (2009).
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FIGURA 42 — Desenvolvimento do embrido em Arabidopsis; cortes transversais, ilustrando o padrao radial de
formacéo dos tecidos. JOHRI (1984).

O desenvolvimento da plantula a partir do embrido é possivel devido a organizacdo dos meristemas apicais
do caule e da raiz. Estes meristemas encontram-se localizados nos dois p6los opostos do eixo embrionario, mais
concretamente, o apice radicular, no pdlo proximal e o apice caulinar, no polo distal.

O meristema apical do caule deve ser encarado como uma continuidade do tecido embrionario localizado na
plimula entre os dois cotilédones, nas eudicotiledoneas.

O meristema apical da raiz embrionaria, deve igualmente ser interpretado como uma evolugdo na
continuidade do tecido embrionério localizado na extremidade da radicula e apresenta a respectiva coifa.

Nas monocotiledéneas o meristema embrionario apical do caule pode ser observado ao lado do Unico
cotilédone (escutelo) a formar-se. O embrido maduro apresenta protoderme, meristema fundamental um tanto
vacuolizado e procambio constituido por células menos vacuolizadas. O procambio estende-se desde o apice
radicular até a base do cotilédone, onde se amplia, formando um ramo curto que se dirige ao apice do epicétilo
enquanto a sua ramificagcdo mais alongada atravessa o cotilédone.

Durante o seu desenvolvimento, na semente imatura, o embrido pode ou ndo conter clorofila. Aparentemente,
os embrides que apresentam clorénquima desenvolvem-se nas sementes desprovidas de albimen e perisperma,
quando maduras.
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Menos frequentemente, os embrides maduros consistem num nimero muito reduzido de células e mostram
pouca ou nenhuma diferenciacdo nos 6rgdos habituais. Esses embrides rudimentares caracterizam muitos grupos
de plantas parasitas ou altamente especializadas, como acontece nas Orchidaceae, Apostasiaceae e
Burmanniaceae.
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FIGURA 43 — Desenvolvimento do embrido em Arabidopsis sp. Adap. LERSTEN (2006).

Relativamente ao desenvolvimento embrionario nas plantas superiores consultar SINGH (1978), JOHRI
(1984) e STEEVES & SUSSEX (1989), NELS (2006), LERSTEN (2006).
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FIGURA 44 — Cortes longitudinais de embriées de uma monocotiledonea e de uma eudicotiledonea.
APPEZZATO-DA-GLORIA & CARMELLO-GUERREIRO (2006).

A QUESTAO DA TOTIPOTENCIALIDADE

No desenvolvimento do corpo de uma planta, uma Unica célula, o zigoto, é capaz de expressar todas as
potencialidades genéticas do individuo. O zigoto é assim uma célula que exibe sempre totipotencialidade.

Todas as restantes células, em condi¢des normais, como regra, apenas expressam aquelas potencialidades de
forma incompleta. E, quanto maior for o seu grau de diferenciacdo (ou especializacdo) uma menor parte daquelas
potencialidades pode ser expressa. No limite, tal reducdo é total, no caso de células cuja diferenciacdo é
irreversivel, como sejam os elementos traqueais maduros ou mesmo as células crivosas quando desprovidas de
ndcleo.

Em células com um menor grau de diferenciacdo, em condi¢Bes naturais ou artificiais, perante certos
estimulos pode verificar-se uma maior expressdo das potencialidades do individuo do que aquela que era
inicialmente compativel com o seu grau de diferenciacéo.

Em principio toda a célula viva, diferenciada ou ndo, é totipotente. No entanto, no corpo organizado e
integrado da planta ndo existem normalmente condi¢bes que possibilitem a expressdo desta totipotencialidade.
As células diferenciadas tendem a manter-se mais ou menos estaveis e inactivas do ponto de vista mitotico. O
desenvolvimento e a manutencao de uma estrutura organizada estavel por parte da planta assim o exigem.

Quando tal equilibrio é alterado e estdo criadas as condi¢es naturais ou artificiais favoraveis para que tal
acontega, entdo as células diferenciadas podem exprimir a sua totipotencialidade de forma parcial ou total.

A expressao da totipotencialidade € parcial, em condi¢des naturais, no caso da desdiferenciacdo de células
de paréngquima e/ou colénquima quando estas readquirem a condi¢cdo meristematica e originam 0s meristemas
laterais, cambio e felogene, que estdo na origem do engrossamento secundario. E igualmente parcial quando ha
necessidade da planta diferenciar um tecido de cicatrizacdo a partir de tecidos maduros ou promover a
continuidade entre os tecidos do porta-enxerto e do garfo no caso de um enxerto.

A expressdo da totipotencialidade é total, em condi¢Ges naturais, nos casos da regeneracéo, fenomeno da
maior importancia na multiplicacdo vegetativa de certas espécies.

Na orquidea Malaxis paludosa, as células maduras do apice foliar, ap6s desdiferenciacdo, exprimem uma
totipotencialidade total pois sdo responsaveis pela formacdo de pequenissimos “embrides” ovéides envoltos
numa bainha multisseriada. Estes embriGes facilmente se destacam da folha e uma vez no solo constituem uma
importante forma de multiplicacdo vegetativa desta espécie.
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FIGURA 45 - Embrides foliares com origem no apice das folhas de Malaxis paludosa: A, aspecto geral da folha
com um grupo de embrides na sua extremidade; B, pormenor dos "embrides" ovdides regenerados na
extremidade da folha a partir de células totipotentes; C, pormenor de um dos "embrifes" ovoides envolto na sua
bainha multisseriada. STEEVES & SUSSEX (1989).

Na crassulacea Bryophyllum calycinum, grupos de células meristematicas residuais, totipotentes, que
persistem ao longo das margens da folha, e ndo células maduras desdiferenciadas como em Malaxis paludosa,
sdo responséveis pela formacao de pequenas plantulas e ndo de simples "embriGes". Estas plantulas constituem
uma importante forma de multiplicacdo vegetativa da espécie (FIGURA 34).

A capacidade de regeneracdo tem sido largamente explorada pelo homem em hortofloricultura e em
fruticultura, no enraizamento de estacas caulinares e menos frequentemente a partir de estacas foliares (e.g.,
Begonia spp.) ou radiculares (e.g., Rumex spp., Populus tremuloides, Viola spp.).

E conhecido que a regeneracdo de eixos caulinares e de raizes a partir dos tecidos maduros da estaca ¢ um
processo que pode ser controlado através de hormonas. No entanto, trata-se de um fenémeno bastante complexo
e cuja interpretacdo carece de aprofundamento (STEEVES & SUSSEX, 1989).

Em condicOes artificiais a totipotencialidade das células comegou por ser aproveitada na investigacdo
cientifica, mas a sua existéncia encontra ja hoje aplicagdo industrial.

Os progressos efectuados no dominio da cultura de tecidos permitem hoje, em diversas espécies, a partir de
células de diversos tecidos definitivos (e.g., parénquimas, floema) passando frequentemente pela inducdo a
formacdo de um callus, reconstituir embrides, ditos embriGes somaticos, capazes de se desenvolverem em
plantulas perfeitamente viaveis. Conforme referem STEEVES & SUSSEX (1989) esta hoje demonstrado que em
certos casos os embriGes somaticos tm origem numa Unica célula diferenciada, totipotente.

As diferencas entre o desenvolvimento dos embrides somaticos e dos embribes zigoticos, dizem geralmente
respeito, apenas a fase inicial, em particular ao desenvolvimento ou ndo de um suspensor evidente, ja que o
desenvolvimento dos embrifes somaticos passa igualmente pelas fases, globular e cordiforme.

FIGURA 46 — Desenvolvimento de um embrido somatico obtido por cultura de tecidos a partir de uma célula de
cenoura (Daucus carota): A, primeira divisdo celular; B-C, uma das células continua a dividir-se para originar
uma massa indiferenciada de células, o callus; D, o embrido somatico comeca a formar-se a partir da massa
indiferenciada de células, observando-se o inicio da formacdo dos cotilédones. STEEVES & SUSSEX (1989)
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FIGURA 47 — Desenvolvimento de embrifes somaticos a partir da epiderme caulinar de Ranunculus scleratus:
A, plantula cultivada em meio estéril, com um més, apresentando inimeros embries somaticos a volta do caule;
B, aspecto de pormenor da inser¢do dos embrides no caule; C, corte longitudinal de dois embrifes, mostrando a
sua origem epidérmica, sendo que o embrido mais a direita se apresenta ja na fase cordiforme. STEEVES &
SUSSEX (1989).

GERMINACAO E DESENVOLVIMENTO DA PLANTULA

O inicio da germinagdo da semente € marcado pela embebicdo, ou seja, hidratacdo de seu contetdo, que
produz aumento de volume da semente e 0 rompimento dos seus envoltérios. Em geral, o apice radicular é
geralmente o primeiro a ser activado, a radicula cresce dando origem a raiz primaria, que rapidamente penetra no
solo. Simultaneamente, produz-se um crescimento do cauliculo que eleva a plimula, colocando-a em condigdes
de luminosidade adequadas ao seu desenvolvimento.

Na organizacdo do apice radicular, a zona meristematica constitui um conjunto de células iniciais protegidas
pela coifa. Segue-se a zona de alongamento celular composta pélos tecidos meristematicos primarios:
protoderme, meristema fundamental e procAmbio, que dardo origem & epiderme, ao cértex e ao cilindro central,
respectivamente. A estrutura primaria caracteristica raiz comeca a estar definida (diferenciada) na regido da raiz
designada por zona pilosa.

Do desenvolvimento do &pice radicular resulta a formacdo da raiz primaria ou raiz seminal da planta. As
suas ramificacOes (raizes secundarias), apenas se formam mais tarde a distancia consideravel do &pice radicular
e a partir de tecidos internos.

Enquanto nas gimnospérmicas e eudicotileddneas a raiz primaria geralmente permanece durante toda a vida
da planta, nas monocotiledéneas o sistema radicular da planta adulta é geralmente inteiramente constituido por
raizes adventicias, com origem no caule, ja que as raizes seminais apresentam uma longevidade muito curta.
Em algumas monocotiledoneas, essas raizes adventicias iniciam o seu desenvolvimento j& no proprio embrido.

Nas eudicotiledoneas, localizado entre os cotilédones, ou seja, na extremidade do cauliculo encontra-se a
plimula de cujo alongamento resulta o caule da plantula com as primeiras folhas verdadeiras.

O alongamento do hipocétilo pode ser mais ou menos pronunciada elevando ou néo os cotilédones acima do

solo (germinacado epigea e hipogea, respectivamente). Nos casos em que 0s cotilédones permanecem ao nivel
do solo, como em algumas leguminosas, as plantulas séo classificadas como semi-hipogeas.
Mais recentemente foram introduzidos os termos pléantulas criptocotiledonares, quando apds a germinagdo os
cotilédones permanecem encerrados no interior dos envoltérios da semente; e fanerocotiledonares, quando os
cotilédones se libertam dos envoltorios, sejam eles foliaceos ou carnudos. Como, na maioria dos casos, 0
caracter epigeo esta associado a fanerocotiledonia e o caracter hipogeo, a criptocotiledonia, esses termos quase
que podem ser considerados equivalentes.
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FIGURA 48 — Representacdo da germinacdo hipogea em Vicia faba (ervilheira) e germinacdo epigea em
Arabidopsis.

O desenvolvimento da plantula prossegue por meio da actividade dos meristemas apicais, caulinar e radicular

Durante todo o processo de crescimento, estas duas regides terminais vdo-se progressivamente afastando uma
da outra.

O meristema apical do caule caracteriza-se por apresentar um promeristema contendo células meristematica
iniciais e suas derivadas imediatas (que ndo se diferenciam) e uma porcdo inferior formada pela actividade
dessas células, representada pelos tecidos meristematicos primarios: protoderme meristema fundamental e
procambio. A medida que 0 crescimento prossegue, as regides mais afastadas do promeristema tornam-se
progressivamente mais diferenciadas, ou seja, a protoderme origina a epiderme, o meristema fundamental forma
os tecidos fundamentais (parénquima, colénquima e escleréngquima) e o procambio origina floema e xilema
primarios.
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FIGURA 49 — A polaridade dos eixos caulinar e radicular fica evidente depois de suspender estacas de Salix,
em posicdo normal (A) e invertida (B). Na estaca colocada em posicéo invertida, as raizes continuam a partir da
porcao proximal da estaca e crescem com o geotropismo positivo que lhes é caracteristico enquanto os jovens
caules partem da porgdo distal da estaca e crescem com 0 geotropismo negativo que lhes é caracteristico. C,
estabelecimento da polaridade numa estaca em posicéo horizontal. Adap. CUTTER (1987).
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Caule e raiz apresentam, na estrutura primaria, padrdes de distribuicdo de tecidos muito distintos que tém de
ser compatibilizados na regido de interligacéo, o colo.

Uma das expressdes claramente dominantes e reveladoras da organizacdo que existe no corpo das plantas é a
existéncia de polaridade que se comeca a manifestar ja no embrido e se mantém durante toda a vida da planta.

Durante a fase vegetativa, o meristema apical caulinar vai formando com regularidade (periodicidade),
folhas, nds, entrends e primordios de ramificages. Ele pode sofrer inducdo floral e transformar-se num
meristema apical floral responsavel pela formacéo de flores e inflorescéncias. A fase vegetativa, segue-se assim,
a fase reprodutora.

1.6.1. CRESCIMENTO PRIMARIO E CRESCIMENTO SECUNDARIO

O desenvolvimento da planta adulta a partir da plantula e esta por sua vez a partir do embrido, envolve antes
do mais o funcionamento (a producdo de células) nos meristemas apicais (radiculares e caulinares) e depois o
aumento de tamanho e a diferenciacdo destas células.

Os meristemas apicais, agrupam um certo ndmero de iniciais, que provém dos meristemas embrionais
(&pice do cauliculo e das radiculas) e porque estas iniciais embrionais mantém ininterruptamente estas
caracteristicas meristematicas até estarem organizadas, mais tarde, nos cones vegetativos da raiz e do caule das
plantas adultas, dizemos que estes sdo meristemas primarios.

Os meristemas apicais das raizes e caules produzem indefinidamente células, cujas derivadas se diferenciam
em novas partes desses mesmos 6rgdos.

Esse tipo de crescimento, caracterizado essencialmente por um alongamento dos eixos é considerado
crescimento primario, porque resulta da actividade de meristemas primarios. Os tecidos sdo igualmente
considerados tecidos primarios e o seu arranjo da lugar a uma estrutura primaria.

A estrutura primaria do caule compreende, além dos tecidos primarios do caule propriamente ditos, 0s
primordios foliares e os primordios das ramificagdes formados pela actividade da regido periférica do meristema
apical. Na raiz, a situagdo é algo diferente j& que os primdrdios das suas ramificacGes tém origem ndo exdgena
mas enddgena.

O conjunto dos tecidos priméarios da planta constitui o seu corpo primario.

A maioria das espécies de monocotiledoneas e algumas eudicotiledéneas herbéceas completam todo o seu
ciclo de vida apenas com o corpo primario.
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FIGURA 50 - Introducéo a diferente organizagdo dos tecidos na raiz e caule primarios.
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A maioria das eudicotiledéneas e as gimnospérmicas apresentam além de crescimento primario, crescimento
adicional, o chamado crescimento secundario, caracterizado essencialmente por um aumento de diametro dos
eixos acompanhado do desenvolvimento de novos tecidos de protec¢do. Dado que este crescimento se faz em
espessura ele também é designado por engrossamento secundario e pode ocorrer tanto na raiz como no caule.
Os tecidos sao considerados tecidos secundarios porque resultam da actividade de meristemas secundarios e o
seu arranjo da lugar a uma estrutura secundaria.

O conjunto dos tecidos secundarios da planta constitui o seu corpo secundario.
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FIGURA 51 — Esquema que ilustra a localizacdo dos meristemas e o seu padrdo de funcionamento.

1, apenas estdo presentes tecidos primarios; 2; ja se formou um dos meristemas laterais, o cambio que deu
origem a tecidos condutores secundarios; 3, ja se formou o outro meristema lateral a felogene responsavel pela
formac&o da periderme (novos tecidos de proteccdo). Adap. MACADAM (2009).



53

Enquanto para o crescimento primario concorrem meristemas apicais, no caso do crescimento secundario
dois meristemas laterais (com disposi¢do paralela a superficie do eixo) estdo envolvidos:

- 0 cambio, responsavel pela formagdo de tecidos vasculares secundarios. Normalmente como resultado da
sua actividade centripeta é produzido muito xilema secundario, enquanto em direccdo ao exterior é produzido
algum floema secundario.

- a felogene, responsavel pela formagdo da periderme.

A abundante producéo de tecidos condutores secundarios (em particular xilema) por parte do cambio leva a
necessidade de formacdo de novos tecidos de proteccdo ja que a epiderme, ndo conseguindo acompanhar o
aumento de didmetro do 6rgdo, é destruida. Trata-se da periderme que inclui além do préprio meristema que esta
na sua origem, a felogene:

- um tecido que resulta da actividade centrifuga (em direccdo ao exterior) da felogene, o suber ou felema,
constituido por células mortas na maturacdo, suberizadas, com funcdo de proteccdo mecanica e
impermeabilizagao;

- um tecido que resulta da actividade centripeta da felogene, a feloderme ou cértex secundario, constituido
por células parenquimatosas, de reserva.

. xilema primario
. xilema secundario

[ ] cambio

D floema primario
D floema secundario

1aiz/caule secundario

raiz primaria

FIGURA 52 - Esquema representando o arranjo dos principais tecidos numa eudicotiledonea; (A) corte
longitudinal; (B-D) cortes transversais. Adap. MACADAM (2009).

FASES DE DESENVOLVIMENTO

A maioria das espécies passa por diversas fases de desenvolvimento a seguir a germinagdo:

FASE DE PLANTULA

O crescimento é normalmente mais acelerado na fase de plantula.

As plantulas sdo mais sensiveis a factores abidticos adversos além de que a sua mortalidade é também maior por
via de uma maior exposicéo a herbivoria, doengas e pragas. Ha por isso, toda a vantagem em que esta fase seja, 0
mais curta possivel, dai as taxas de crescimento geralmente mais elevadas.

Além de factores externos, o tamanho das sementes tende a ser o principal factor que condiciona o ritmo de
crescimento das plantulas.

FASE VEGETATIVA

Os meristemas apicais do caule e da raiz promovem a formagdo de novos caules folhosos e raizes e o seu
alongamento. Os meristemas laterais, nos casos em que se formam, sdo responsaveis pelo aumento de diametro
dos eixos.
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FASE REPRODUTORA

O meristema apical caulinar sofre inducéo floral e deixa de produzir folhas e passa a produzir flores; perde a
sua natureza indeterminada e passa a meristema determinado. As flores, originam frutos e estas sementes,
fechando-se o ciclo.

FASE DE SENESCENCIA: A MORTE CELULAR PROGRAMADA

A degenerescéncia e morte de 6rgdos ou da planta no seu todo é geralmente antecipada e preparada pela
propria planta.

O processo através do qual, as células individuais activam um programa de senescéncia intrinseco é
denominado morte celular programada e ao contrario das plantas tem sido largamente estudado nos animais.
Quem ndo apreciou ja as belas mudancas de cor que precedem a perda de folhas das arvores caducifélias? As
folhas mudam de cor porque as alteracdes no fotoperiodo e as temperaturas baixas, desencadeiam processos de
desenvolvimento que levam a senescéncia foliar. Trata-se de um processo de desenvolvimento controlado pela
prépria planta ja que as folhas estdo geneticamente programadas para morrer e sua senescéncia é desencadeada
por factores ambientais e controlada hormonalmente.

As folhas mais velhas frequentemente vao perdendo parte da sua eficiéncia para desempenhar a fotossintese.
A senescéncia recupera uma parte significativa dos recursos valiosos que a planta investiu na formacéo das
folhas. Hidratos de carbono, acidos nucleicos, aminoacidos diversos minerais sdo, transportados de volta para a
planta via floema, para o corpo principal da planta, para poderem ser reutilizados mais tarde TAIZ & ZEIGLER
(2002).

O processo mais conhecido de senescéncia de 6rgdos vegetais é sem divida a abscisdo, que abordaremos em
detalhe mais adiante quando tratamos da folha. Existem, no entanto, varias outras formas de senescéncia.

As plantas anuais (e.g., trigo, o milho, feijoeiro) morrem apds a producéo dos frutos, mesmo que sejam
mantidas em condigdes Optimas de crescimento. A senescéncia de uma planta monocérpica anual (apés
produzir, flores, frutos e sementes) é designada senescéncia monocarpica. Outros érgdos senescentes sdo: a)
cotilédones, caules aéreos de plantas vivazes e flores; b) folhas com periodicidade anual (espécies caducifdlias);
c) folhas de forma gradual e progressiva a medida que véo atingindo uma certa idade (espécies perenifélias); d)
frutos na sequéncia de sobre-amadurecimento; e) células altamente especializadas (e.g., traqueidos, elementos
de vaso, elementos crivoso, parénquima lenhoso).

senescéncia da senescéncia da senescéncia simultanea Ssenescencia progressiva
planta no seu todo parte aérea das folhas (sequencial) das folhas

FIGURA 53 — Senescéncia de plantas e folhas: A, espécie anual ou bienal. Na fase final que antecede a
senescéncia da planta na sua totalidade todo o investimento é feito na producdo de sementes que se constituem
como 6rgdos de perenizacdo da espécie. A senescéncia da totalidade da planta ocorre passados varios anos, logo
apos a primeira producdo de frutos e sementes (espécies monocarpicas plurianuais) ou depois de varios ciclos
reprodutivos (espécies pluricarpicas plurianuais) B, espécie vivaz, que anualmente tem de renovar a parte aérea;
C e D, espécies perenes, caducifolia (C) e perenifélia (D). WAREING (1990)
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FIGURA 54 — Diagrama que ilustra a vida das células nas suas duas principais componentes, mitoses e
processos pos-mitose. Quando uma célula apds inimeras divisdes deixa de ser capaz de continuar a dividir-se,
diz-se que apresenta senescéncia mitotica, replicativa ou proliferativa. A degenerescéncia de células
maduras, diferenciadas, é considerada senescéncia pds-mitética. Finalmente, se uma célula deixa de se dividir
devido a condic¢Ges climatéricas adversas (como acontece com 0s meristemas apicais e laterais das arvores
desenvolvendo-se em climas frios, no inverno) mas retoma a actividade de divisdo assim que as condi¢des se
tornam de novo favoraveis, diz-se que apresenta quiescéncia. GAN (2007)
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FIGURA 55 — Diagrama que ilustra a reciclagem de nutrientes que deriva da senescéncia. Nas folhas jovens as
importacBes de nutrientes superam claramente as exportagdes o que é o inverso do que se passa nas folhas
senescentes. A senescéncia recupera uma parte significativa dos nutrientes que a planta investiu na formacéo
das folhas. Hidratos de carbono, &cidos nucleicos, aminoacidos diversos minerais sdo, transportados de volta
para a planta via floema, para o corpo principal da planta, para serem reutilizados mais tarde. GAN (2007)
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FIGURA 56 — Diagrama que ilustra as varias formas de que se reveste a senescéncia mitdtica, replicativa ou
proliferativa e a senescéncia p6s-mitética.. GAN (2007)
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A senescéncia é caracterizada por uma serie ordenada de eventos bioquimicos, citolégicos e anatémicos. Por
ser codificada geneticamente, ela segue um curso previsivel de eventos celulares. O cloroplasto é o primeiro
organito celular a deteriorar-se no inicio da senescéncia foliar.

Na senescéncia a nivel celular o caso mais paradigmatico diz respeito aos elementos traqueais cuja

N

diferenciagdo conduz a sua morte na maturagdo. E é s6 quando estes elementos se encontram mortos e
totalmente desprovidos de conteldo que desempenham eficazmente a sua funcdo de transporte, apoplastico
(entre elementos néo vivos).

Uma funcdo importante da morte celular programada pode ser a protec¢do contra organismos patogénicos. As
células vegetais, no sitio da infeccdo, podem acumular concentracBes demasiado elevadas de compostos
fendlicos e morrerem formando uma lesdo necrética que isola e impede a expansao da infeccdo para os tecidos
vizinhos saudaveis. O agente patogénico ¢ isolado num ambiente toxico e esgotado nutricionalmente. Esta morte
celular rapida e localizada devido ao ataque de agentes patogénicos € denominada resposta de
hipersensibilidade TAIZ & ZEIGLER (2002).

COMO PODEM AS PLANTAS VIVER 5000 ANOS?

Como todos 0s organismos vivos as plantas, mesmo as lenhosas, estdo sujeitas a um processo de
envelhecimento que conduz inexoravelmente & sua morte. As células do floema normalmente ndo vivem mais do
que dois a trés anos; as do xilema conseguem manter-se funcionais por algumas décadas e no entanto algumas
&rvores mantém-se vivas por mais de 5 000 anos (e.g. Pinus longaeva, no deserto alpino do Nevada a 4000 de
altitude). Como é que tal é possivel? Entre outros, ha trés requisitos que tém que ser preenchidos para atingir
idades muito avancadas (SCHWEINGRUBER et al., 2006):

1) Apresentar meristemas apicais e sobretudo um cambio vascular que continue activo, ou seja, com
capacidade funcional, apesar de algumas das suas células eventualmente morrerem.

2) A manutencdo de um balanco de carbono positivo. A relacdo entre a assimilacdo, levada a cabo pelas
folhas, e a respiracdo que tem lugar essencialmente nos caules e raizes (mas também nas folhas) deve
prevalecer em favor da assimilacdo. Para atingir este objectivo é muito importante a morte de tecidos
internos do caule e raiz, ou seja a formacédo de cerne. Em Pinus longaeva, grande parte do anel cambial
morre por forma a ajustar o balanco entre assimilacéo e respiracdo. Apenas estreitos sectores do cambio
permanecem Vivos e activos. Na realidade a grande maioria do corpo de uma arvore idosa estd morta e
nalguns casos apenas uma parte dos tecidos externos se mantém viva.

3) A prevencdo da decomposicdo dos tecidos mortos através da sua impregnacdo com substancias toxicas
para os fungos e outros microrganismos.

1.7. PLANTAS, ANATOMIA E INIMIGOS NATURAIS
INTRODUCAO

No meio natural as plantas enfrentam um grande ndmero de inimigos potenciais: bactérias, virus, fungos,
nematodos, &caros, insectos e animais herbivoros.

E habitual considerarem-se as defesas das plantas contra herbivoros e microrganismos como sendo de dois tipos:

- defesas constitutivas, que ja estdo presentes na planta independentemente da presenca ou ndo de agentes
patogénicos ou herbivoros.

- defesas induzidas, que sdo produzidas ou translocadas somente numa situacdo de stress, depois das plantas
serem atacadas pelos herbivoros ou microrganismos. Tém sido objecto de um ndmero consideravel de estudos
recentes. Alguns investigadores constataram que ocorre um substancial aumento de inibidores de proteinas em
folhas do tomateiro, quando estavam a ser atacadas por besouros. Quarenta e oito horas ap6s terem ocorrido
danos severos sobre as folhas, os inibidores de proteinas alcangaram cerca de 2% do total das proteinas sollveis
nas folhas. E, outros investigadores mencionam as chamadas “arvores falantes”; o caso de algumas plantas com
galhos danificados por herbivoros e que sdo capazes de produzirem substancias que, uma vez libertadas no ar,
induzem defesas em outros individuos localizados na sua vizinhanca (TAIZ & ZEIGLER (2002).
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FIGURA 57 - Representacdo esquematica que ilustra os varios métodos de penetracdo e invasdo do mesofilo
foliar pelos fungos. SCHOONHOVEN et al. (2005).
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FIGURA 58 - A, representacao esquematica que ilustra os tipos de defesa das plantas face aos herbivoros; B, a
formiga Lasius niger, recolhe o néctar de uma flor de Rorippa indica, tendo sido possivel demonstrar que a
presenca destas formigas reduz significativamente a herbivoria. SCHOONHOVEN et al. (2005).
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DEFESAS MECANICAS/MORFOLOGICAS

Essas defesas constam de obstaculos para a insercéo de aparelho bucal, para a realizacdo de oviposicdo ou para a
simples fixacdo e permanéncia do herbivoro. Exemplos de adaptacdes estruturais sdo:

- 0 enrijecimento de tecidos; sobre acumulacdo de lenhina normalmente na forma de uma maior produgdo de
fibras). Essa estratégia é considerada geralmente bastante eficaz mas ndo € compativel com drgdos jovens, em
expansdo, uma vez que isso prejudicaria o seu desenvolvimento. A reducdo da digestibilidade é considerada uma
defesa quantitativa, metabolicamente “cara”, pois exige grandes investimentos energéticos por parte da planta,
mas eficiente para os herbivoros em geral.

Folhas com um mes6filo mais rico em fibras, ou seja com um maior desenvolvimento de esclerénquima, além de
uma hipoderme com células de parede espessada (lenhificadas) apresentam maior dureza, menor palatabilidade e
digestibilidade e tornam-se menos interessantes para os herbivoros.

FIGURA 59 - Folha cerosa, coriacea e espinhosa nas margens, do azevinho, llex aquifolium. Nem todos os
herbivoros tém capacidade para utiliza-la na sua dieta alimentar.

- desenvolvimento de tricomas, pélos, espinhos que representam obstaculos fisicos para o estabelecimento de
herbivoros. Alguns tricomas desenvolvem grossas paredes secundarias, algumas vezes impregnadas com silica e
carbonato de calcio, funcionando como espinhos. Alguns tricomas, além de representarem obstaculos fisicos,
podem estar associados a defesas quimicas (e.g., pélos urticantes). Os espinhos (caules modificados) apoiam
igualmente a reducéo da herbivoria. Geralmente o seu impacto é maior em herbivoros de grande porte.

Uma elevada densidade de tricomas pode interferir na continuidade do filme de agua sobre a superficie da
planta, dificultando a germinacdo dos esporos, a multiplicacdo de bactérias, a oviposi¢do de insectos adultos, a
nutricdo e a mobilidade de larvas.

Tricomas em forma de gancho ou anzol podem contribuir como resisténcia aos insectos nocivos. Estes podem
ficar aprisionados e ao tentarem libertar-se terminam por enroscar-se noutros pélos, e, normalmente perecem
devido a desidratacdo. Exsudados de tricomas glandulares podem matar microrganismos ou insectos por
envenenamento, ou repeli-los ou simplesmente aprisiona-los, tratando-se de mucilagens ou gomas.

aparelho bucal do insecto

FIGURA 60 - Corte transversal do caule de Lycopersicon hirsutum. Um dos exemplos de resisténcia aos
insectos devido a caracteristicas anatémicas diz respeito ao desenvolvimento de um cértex mais espesso fazendo
com que o aparelho bucal dos afideos ndo consiga atingir o cilindro vascular. SCHOONHOVEN et al. (2005).
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As ceras epicuticulares podem proporcionar maior resisténcia a agentes patogénicos que dependem da agua para
germinacdo ou multiplicagdo, pois as vezes, impedem a formacdo de um filme de 4gua continuo sobre a
superficie foliar.

A deposicao de ceras pode conferir as folhas uma estrutura mais rigida, tornando-as mais dificeis de digerir,
além de fechar possiveis portas de entradas para microrganismos. Algumas plantas, produzem resinas.

A presenca de cristais diversos em particular, as rafides (cristais aciculares) que se formam por deposi¢do de
oxalato de calcio ou de carbonato de célcio no protoplasma de células especializadas, idioblastos, ¢ muito
importante contra a herbivoria, pelas suas propriedades altamente irritantes. Estes cristais podem formar-se quer
no mesofilo, quer na epiderme e infligem micro-lesGes nas mucosas ou na pele dos animais que esmaguem ou
ingiram a planta.

FIGURA 61 - Corte transversal da folha de Cryptocoryne usteriana, observando-se um grupo compacto de
cristais em forma de agulha (réfides) altamente desincentivadores da herbivoria. SCHOONHOVEN et al. (2005).

Muitas espécies africanas do género Acacia, apresentam-se densamente cobertas de espinhos sobretudo na
regido externa da copa o que a torna menos interessante para as girafas. Os individuos jovens, teoricamente mais
vulneraveis devido a sua menor estatura, possuem maior quantidade de espinhos, que se vdo reduzindo
gradualmente com a idade das plantas (SCHOONHOVEN et al., 2005).

As folhas das espécies do género llex (azevinhos), sdo coriaceas e além disso muito lisas e escorregadias,
tornando a alimentacéo dificil.

Algumas angiospérmicas, caso das plantas carnivoras, produzem nas suas folhas, substancias viscosas,
mucilagens, que aprisionam 0s insectos que passam a constituir a sua principal fonte de nutrientes.

DEFESAS FENOLOGICAS

Algumas plantas evitam a herbivoria, particularmente sobre folhas jovens, pela producdo de tecidos em
periodos menos favoraveis aos inimigos. Outras, optam por uma mais rapida expansao foliar reduzindo o periodo
de tempo em que as folhas estdo mais susceptiveis a danos.

Nalgumas espécies o desenvolvimento de cloroplastos € retardado para depois das folhas terem completado a
sua expansao foliar e se apresentarem enrijecidas, encontrando-se por isso, melhor protegidas dos herbivoros


http://pt.wikipedia.org/wiki/Oxalato_de_c%C3%A1lcio
http://pt.wikipedia.org/wiki/Carbonato_de_c%C3%A1lcio
http://pt.wikipedia.org/wiki/Protoplasma
http://pt.wikipedia.org/wiki/C%C3%A9lula
http://pt.wikipedia.org/wiki/Idioblasto
http://pt.wikipedia.org/wiki/Mucosa
http://pt.wikipedia.org/wiki/Pele

60

DEFESA ECOLOGICA. ATRACCAO DE INIMIGOS NATURAIS

As plantas atraem os inimigos naturais dos herbivoros libertando substancias quimicas que funcionam como
sinalizadores ao serem atacadas, ou formando estruturas que favorecem determinados organismos, como
nectarios extraflorais e domécias.

FIGURA 62 - A-A’, Representagdo da pagina inferior de Coussarea nodosa e pormenor das domacias
constituidas por tufos de pélos nas jungbes da nervura principal com as nervuras secundarias; B-B’,
Representacdo da pagina inferior de Coussarea meridionalis e pormenor das domécias constituidas por
pequenas cavidades nas juncBes da nervura principal com as nervuras secundarias C-E, representacdo de trés
tipos de domécias; C) tufos de pélos; D) pequenas cavidades; E) pequenas bolsas. SCHOONHOVEN et al.
(2005).

As domdcias sdo estruturas foliares que se localizam nas jungdes da nervura principal com as nervuras
secundarias, na pagina inferior das folhas. Ocorrem sobretudo em eudicotiledoneas e podem ser de trés tipos; a)
tufos de pélos; b) pequenas cavidades (com ou sem pélos); ¢) pequenas bolsas.

O termo domécia também tem sido aplicado a outros tipos de cavidades presentes nalgumas plantas e que sdo

utilizadas por formigas como local de nidificacdo. Tais estruturas sdo consideravelmente maiores do que aquelas
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habitadas por acaros e ocorrem noutras partes da planta, como seja, o caule. Quando se trata da associagdo entre
acaros e pequenos locais de abrigo, o termo refere-se geralmente apenas a domacias foliares.

A presenca de domacias nas plantas favorece a permanéncia de acaros (predadores e fungivoros) nas suas folhas,
porque lhes proporcionar um local seguro para reprodugdo (oviposicdo) e proteccdo contra predadores. As
plantas tém como beneficio uma redugdo dos ataques de herbivoros e microrganismos. Trata-se assim de uma
associacdo mutualistica entre a planta e os caros que procuram abrigo nas domacias.

A manutenc¢do de domécias pelas plantas, ao longo do processo evolutivo, reforca a existéncia de mutualismo
entre plantas e acaros predadores, em que os acaros tiram beneficio alimentar e abrigo proporcionados por essas
estruturas, ao passo que as plantas, ao contribuirem para a manutencéo e proliferacdo dos acaros, beneficiam da
defesa proporcionada por esses organismos — redugdo de doencas e dos niveis de herbivoria.

As domaécias nao apresentam qualquer funcéo fisioldgica conhecida.

FIGURA 63 - Aspecto externo de domacias em folhas de Acer tegmentosum (A) e Styrax japonica (B).
SCHOONHOVEN et al. (2005).

A interaccéo entre acacias e formigas, mirmecocoria, € considerada um exemplo classico de co-evolugdo e é uma
boa ilustracdo da manutencdo de inimigos naturais como forma de defesa. As acécias oferecem abrigo as
formigas e estas em troca protegem-nas da herbivoria, ajudam a dispersdo das suas sementes e, colaboram na
polinizagdo das suas flores.

FIGURA 64 - Acacia collinsii: A, aspecto externo das estipulas transformadas em espinhos ocos que fornecem
abrigo as formigas e nddulos ricos em glicogénio para a sua alimentagdo. Como contrapartida as formigas
protegem a planta contra herbivoros; B, pormenor de um dos espinhos em corte longitudinal. Adap. GARTNER
(1995).
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FIGURA 65 - A, aspecto geral de Holocarpha macradenia, uma das raras espécies anuais com tecidos
secretores de resinas, importante infestante das pastagens na California e que é totalmente evitada pelo gado
assim como por insectos e outros herbivoros; B-D, cortes transversais de uma folha de Populus pyramidalis; B,
aspecto geral; C, pormenor das células epidérmicas especializadas na producéo e libertagdo de resinas; D,
ruptura da cuticula e libertacdo da resina que é fica a recobrir parcialmente s folhas constituindo um importante
repelente de herbivoros. Adap. LANGENHEIM (2003).

As grandes estipulas transformadas em espinhos de Acacia collinsii sdo ocas e fornecem abrigo as formigas,
que em troca, protegem a planta contra herbivoros. Os espinhos produzem ainda corpos ricos em lipidos e
proteinas nas extremidades das folhas jovens e que sdo apreciados pelas formigas na sua alimentagéo.

Algumas plantas vasculares possuem microrganismos enddéfitos, que vivem no interior das plantas e as
protegem de herbivoros e agentes patogénicos. E o caso, por exemplo, de alguns fungos que vivem no interior de
certas gramineas e produzem alcal6ides protectores.

1.7.1. TECIDOS SECRETORES E DEFESAS QUIMICAS

As defesas quimicas, como seja a producdo de toxinas, sdo consideradas qualitativas, e metabolicamente
mais “baratas” que outros tipos de defesa.

As defesas quimicas podem excepcionalmente ser superadas por herbivoros especialistas, por via de
desintoxicac&o.

Trés compostos lipidicos muito importantes, cutina, suberina e ceras, conferem proteccdo a parte aérea das
plantas auxiliando a impedir a entrada de fungos, bactérias e virus patogénicos. A cutina € encontrada na
epiderme sendo o principal constituinte da cuticula, a suberina estd presente no suber dos 6rgdos com
crescimento secundario lenhosos e nos ferimentos cicatrizados, enquanto as ceras podem ocorrer associadas
tanto & cutina como a suberina.

Muitos fungos e bactérias penetram directamente através da superficie da planta por meios mecénicos ou
pelas entradas naturais (estomas). Outros produzem cutinase, uma enzima que hidrolisa a cutina, facilitando, a
entrada no corpo da planta.
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FIGURA 66 — Aspecto externo e corte transversal de frutos (vagens) de Hymenaea courbaril (A) e Hymenaea
verrucosa (B). O pericarpo revela a presenga de imensas bolsas resiniferas cuja presenca desencoraja 0 consumo
dos frutos pelos herbivoros podendo a maturacao das sementes prosseguir com sucesso. LANGENHEIM (2003).

FIGURA 67 — A, aspecto externo do ritidoma de Pinus ponderosa responsavel pela exsudagdo de resinas que
repelem os insectos. A esquerda, pormenor de uma das bolsas de resina excretada com alguns insectos
aprisionados; B, pormenor de um pélo secretor de Betula pendula, repleto de inmeras goticulas de resina.
LANGENHEIM (2003).
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Os vegetais produzem uma grande variedade de compostos organicos que parecem nao ter funcdo directa no
seu crescimento e desenvolvimento, os metabolitos secundarios. Eles diferem dos metabolitos primarios
(aminoécidos, nucleotidos, aglcares e lipidos) por apresentarem uma distribuicdo geralmente bastante restrita
(uma espécie vegetal ou um grupo de espécies relacionadas) enquanto os metabolitos primarios sdo encontrados
em todo o reino vegetal.

Durante muitos anos, a importancia adaptativa da maioria dos metabolitos secundrios vegetais permaneceu
desconhecida, sendo estes considerados como meros residuos ou produtos de excrecdo, em relagdo aos quais as
plantas queriam ver-se livres. S6 mais recentemente as suas fungdes ecoldgicas foram postas em evidéncia:

- protegem as plantas contra os herbivoros e contra microrganismos patogénicos.
- podem ser importantes agentes alelopaticos na competicdo entre plantas.
- podem ajudar a atrair animais polinizadores e dispersores de didsporos,.

E, como adquiriram as plantas tais defesas? Acredita-se actualmente que as defesas vegetais sdo produto da
evolucdo, ou seja da selecgdo natural e mutagdes herdadas.
Os metabolitos secundérios pertencem a trés grupos de compostos quimicos distintos:

A) TERPENOS

Certos terpenos sdo metabolitos primérios desempenhando importantes funcGes no crescimento e no
desenvolvimento vegetal (e.g., giberelinas, carotentides, acido abcisico).

A grande maioria dos terpenos produzidos pelos vegetais é resultante do metabolismo secundério, e estdo
relacionados com a defesa vegetal.

Os terpenos, denominados piretroides encontrados em folhas e flores de espécies de Chrysanthemum,
apresentam grande actividade como insecticida. Os piretréides natural e sintéticos sdo ingredientes populares
nos insecticidas comerciais devido a sua baixa persisténcia no ambiente e a4 sua pequena toxicidade para os
mamiferos Em muitas gimnospérmicas, 0os monoterpenos sdo acumulados nos tecidos secretores de resinas,
encontrados nas folhas, nos ramos e nos troncos. Esses compostos sdo téxicos para um grande numero de
insectos, incluindo os pertencentes ao género Ips, importante praga das coniferas. Varias coniferas respondem a
infestacdo de insectos produzindo quantidades adicionais de terpenos (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

cavidade extracelular
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FIGURA 68 — A, pagina abaxial de uma folha de Mentha piperita, observando-se tricomas nédo secretores (N) e
tricomas secretores de monoterpenos (P); B, pormenor de um dos tricomas secretores em corte longitudinal, em
que se podem observar na sua base as células secretoras e na extremidade a cavidade extra-celular onde sdo
mantidos os monoterpenos como forma de contrariar a herbivoria. SCHOONHOVEN et al. (2005).
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Muitos vegetais apresentam tecidos secretores de terpenos volateis, dleos essenciais, 0s quais conferem
aroma caracteristico as suas folhas. Estes compostos volateis apresentam reconhecidas propriedades como
repelentes de insectos, sendo frequentemente encontrados em tricomas glandulares epidérmicos e agem como
adverténcia sobre a toxicidade do vegetal, repelindo potenciais herbivoros. Nos tricomas glandulares, os
terpenos sdo geralmente armazenados num espaco extra-celular modificado da parede celular. Estes 6leos
essenciais podem ser extraidos por destilagdo, sendo muito importantes economicamente na indlstria de
perfumes.

Pesquisas recentes revelaram um aspecto interessante na funcéo protectora dos terpenos volateis. Em milho,
algoddo e outras espécies, certos terpenos sdo produzidos e libertados somente apds o insecto ter iniciado a
ingestdo da planta. Tais substancias repelem herbivoros ovipositores e atraem inimigos naturais, incluindo
insectos predadores e parasitas, que matam os insectos herbivoros e, assim, minimizam danos adicionais. Os
terpenos volateis ndo s6 agem directamente na proteccdo, como também propiciam que os vegetais que 0s
produzem obtenham auxilio de outros organismos para sua defesa. A capacidade das plantas em atrair inimigos
naturais de insectos herbivoros surge como uma nova alternativa ecolégica para o controlo de pragas TAIZ &
ZEIGLER (2002).

Os tecidos secretores de algumas espécies produzem terpenos nao volateis que sdo importantes repelentes de
herbivoros (e.g., fitoecdisonas, produzidas por Polypodium vulgare).

Azadiractina

FIGURA 69 — Tanto as folhas recompostas como os frutos de Azadirachta indica, produzem um potente
inibidor do desenvolvimento dos insectos, a azadiractina, do grupo quimico dos limondides (terpenos) que
protege a planta da herbivoria. Os extractos desta planta produzem um insecticida com grande valor comercial
em agricultura biol6gica. SCHOONHOVEN et al. (2005).

B) COMPOSTOS FENOLICOS

Os fenois vegetais constituem um grupo quimicamente muito heterogéneo (cerca de 10.000 compostos) e
apresentam uma grande variedade de fun¢bes TAIZ & ZEIGLER (2002):

a) defesa contra herbivoros e microrganismos por via da toxicidade;

Alguns compostos fenolicos s6 se tornam tdxicos depois de activados pela luz, caso das furanocumarinas
fototdxicas, especialmente abundantes nas umbeliferas (e.g., aipo, salsa).

Os isoflavondides sdo encontrados principalmente em leguminosas e apresentam actividade bioldgica
diversificada. Alguns, como os rotenoides, apresentam potente acgdo insecticida; outros apresentam actividade
anti-estrogénica. Nos Gltimos anos, os isoflavondides tém-se tornado conhecidos pela sua ac¢do como fito-
alexinas, compostos anti-microbianos sintetizados em resposta a infecgdo por fungos ou bactérias, que podem
limitar a propaga¢do do microrganismo invasor.

Os taninos funcionam como toxinas que reduzem significativamente o crescimento e a sobrevivéncia de
muitos herbivoros, quando adicionados as suas dietas. Actuam igualmente como repelentes alimentares para
uma grande variedade de animais que evitam plantas, ou partes delas, que apresentem altos niveis de taninos.
Frutos imaturos, por exemplo, apresentam altos niveis de taninos, concentrados nas camadas mais externas do
pericarpo. Os taninos podem inactivar enzimas digestivas e criar complexos de taninos e proteinas vegetais
dificeis de digerir.

Os taninos vegetais também servem como defesa ao ataque de microrganismos. Por exemplo, o cerne de
muitas arvores contém altas concentragdes de taninos, os quais auxiliam na prevencdo da decomposi¢do por
fungos e bactérias.



66

células taniferas

colénquima

epiderme

células taniferas

FIGURA 70 — Corte transversal do caule de Lotus corniculatus, sendo de destacar a presenga de células
taniferas. CUTLER & BOTHA (2008)

a) suporte mecanico (lenhina) e diminuicao da digestibilidade;

A lenhina é uma macromolécula fenélica altamente complexa. E o componente essencial do xilema, assim como
do estereoma, e a capacidade de produzir lenhina deve ter sido uma das adaptacBes mais importantes, que
permitiu que as plantas colonizassem o ambiente terrestre. Menos conhecidos e discutidos sdo as fungdes
protectoras ligadas a presenca de lenhina. A sua dificil digestibilidade desincentiva o seu consumo pelos
herbivoros e dada a sua capacidade de ligagdo a celulose e as proteinas, a lenhina também reduz a

digestibilidade desses compostos.
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FIGURA 71 — A, corte transversal do lenho de Pinus strobus, observando-se dois canais resiniferos; B,
pormenor de um dos canais resiniferos em que € possivel observar as células secretoras de resina que delimitam
o canal e que constituem o epitélio. As resinas sdo0 compostos quimicos resultantes do metabolismo secundario

da maioria das gimnospérmicas e que as protegem dos herbivoros.
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b) atraccdo de polinizadores ou agentes de dispersao de frutos e sementes;

As antocianinas, sdo responsaveis pela maioria das cores vermelha, rosa, roxa e azul observadas nas pétalas e
outros 6rgaos florais dos vegetais. Tém grande importancia na atraccdo de polinizadores e dispersores de
sementes. Outros flavondides sdo responsaveis por cores que ndo sendo visiveis ao olho humano formam
padrGes simétricos de faixas, pontos ou circulos concéntricos chamados de guias de nectario, que auxiliam os
insectos na localizag&o do pélen e do néctar.

c) proteccdo contra a radiagdo ultravioleta;

As flavonas e os flavonois estdo também presentes nas células epidérmicas das folhas de todas as plantas
verdes. Desempenham uma funcdo importantissima na proteccdo dos tecidos foliares contra o excesso de
radiacdo ultravioleta.

e) accéo alelopatica.

A libertacdo - pelas raizes das plantas, ou como resultado da decomposicdo de folhas e caules - de certos
compostos fendlicos no solo, pode limitar o crescimento de outras plantas. Alguns compostos fendlicos, com
accdo alelopatica, caso por exemplo do acido caféico e do acido ferlico ocorrem no solo em quantidades
apreciaveis e foi demonstrado, em laboratorio, que eles inibem a germinagdo e crescimento de muitas plantas
(TAIZ & ZEIGLER, 2002).

C) COMPOSTOS AZOTADOS

Alguns compostos azotados bem conhecidos na defesa das plantas contra a herbivoria séo os alcaldides e os
glicosideos cianogénicos.

a) Alcaldides. Estdo presentes em cerca de 20 % das espécies de plantas vasculares e sdo capazes de provocar
efeitos fisiologicos drasticos nos herbivoros.

Acreditou-se durante muito tempo que os alcal6ides eram compostos azotados destinados a mera excre¢do (um
pouco a semelhanca da ureia e do acido Urico nos animais). Actualmente os alcal6ides sdo tidos como muito
importantes na prevencéo da herbivoria dada a sua muito elevada toxicidade.

Nem todos os alcaldides que ocorrem nos vegetais sdo produzidos pela prépria planta. Algumas gramineas
abrigam fungos endd6genos simbiontes que crescem no apoplasto e sintetizam uma grande variedade de
alcaldides.

FIGURA 72 — Aspecto externo de pormenor da nervacdo de folhas de Eucalyptus kochii (A) e Eucalyptus
globolus (B) , observando-se as glandulas secretoras epidérmicas com 6leos essenciais.
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FIGURA 73 — A, corte longitudinal de uma glandula secretora peciolar de Prunus amygdalus, observando-se
uma epiderme secretora cujas células tém um arranjo em palicada; B, pagina abaxial de uma folha de Cannabis
sativa, observando-se um tricoma ndo glandular e varios tricomas secretores capitados. Adap. Adap.

MACADAM (2009).

A produgdo de alcaldides pode ser aumentada em resposta ao dano inicial provocado pela herbivoria,
fortalecendo a planta contra ataques subsequentes. Por exemplo, Nicotiana attenuata, produz altos niveis de
nicotina ap6s o ataque de um herbivoro. Entretanto, quando a planta é atacada por lagartas tolerantes a nicotina,
ndo ha aumento nos niveis desse alcaléide. Em contrapartida, sdo liberados terpenos volateis que atraem 0s
inimigos naturais das lagartas. Acredita-se que os herbivoros sinalizem a sua presenca pelo tipo de dano que
causam ou pelos compostos quimicos distintos que libertam (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

Excepcionalmente, alguns herbivoros, caso da mariposa, desenvolveram a capacidade de reconverter alcal6ides
em formas ndo toxicas, apés passagem destes no trato digestivo. Tais herbivoros podem, entdo, acumular os
alcaldides e usa-los como defesa contra os seus predadores.



69

FIGURA 74 — A-C, trés estadios progressivos do desenvolvimento de uma camara secretora de 6leos essenciais
em Hypericum sp.; A, divisdo celular das iniciais da camara secretora; B, inicio da separacdo das células; C,
torna-se possivel distinguir um epitélio de células secretoras e um limen onde sdo langados os produtos de
secrecdo. CUTLER & BOTHA (2008)

b) glicosideos cianogénicos e glucosinolatos.

N&o sdo toxicos como tal, mas rapidamente se decompdem quando a planta é lesada, produzindo venenos
voléteis (acido cianidrico; glucosinolatos).

Vérios estudos indicam que os glicosideos cianogénicos apresentam funcdo protectora em certos vegetais.
Os tubérculos de mandioca (Manihot esculenta), um alimento muito importante em varios paises tropicais,
contém altos niveis de glicosideos cianogénicos. Os métodos tradicionais de processamento, moagem,
embebicdo e secagem, levam a remocdo ou degradacdo de grande parte dos glicosideos cianogénicos. No
entanto, o envenenamento crénico por cianeto, levando a paralisia parcial dos labios ainda € bastante comum nas
regides onde a mandioca constitui a maior fonte de alimento, pois 0os métodos tradicionais empregados para a
remocao dos compostos cianogénicos ndo sdo completamente eficientes (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

Procura-se por engenharia genética reduzir o contetdo de glicosideos cianogénicos da mandioca. Porém, a
eliminagdo completa de tais compostos pode ndo ser desejdvel, pois tais substancias sdo provavelmente
responsaveis pela propriedade que essa espécie apresenta de permitir a sua conservagdo por longos periodos,
sem ser atacada por pragas.

Entre os diversos componentes do arsenal de defesa das plantas destacam-se as proteinas que interferem no
processo digestivo dos herbivoros. Por exemplo, algumas leguminosas sintetizam inibidores de alfa-amilase, que
inibem a ac¢do dessa enzima e, portanto, a digestdo do amido.

As proteinas anti-digestivas mais conhecidas nos vegetais séo as inibidoras de proteases. Encontradas nos
legumes, no tomate e em outros vegetais, tais substancias bloqueiam a acc¢do das enzimas proteoliticas dos
herbivoros, impedindo a digestdo das proteinas (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

DEFESAS VEGETAIS CONTRA AGENTES PATOGENICOS
ESTUDOS MAIS RECENTES

Ao longo da evolugdo, os vegetais desenvolveram multiplos mecanismos de defesa contra microrganismos.
Além dos metabolitos secundarios anti-microbianos, alguns dos quais sdo formados antes do ataque e outros,
induzidos pela infeccdo, outros modos de defesa incluem a construcdo de barreiras de polimeros e a sintese de
enzimas que degradam a parede celular do agente patogénico. Além disso, os vegetais utilizam sistemas
especificos de reconhecimento e sinalizacdo permitindo a rapida deteccdo do microrganismo e o inicio de uma
resposta de defesa. Uma vez infectadas, algumas plantas desenvolvem imunidade aos ataques subsequentes
TAIZ & ZEIGLER (2002); SCHOONHOVEN et al. 2005.

Durante milhdes de anos, as plantas tém produzido defesas contra a herbivoria e o ataque de microrganismos.
As plantas com sistemas de defesa eficientes tendem a deixar maior descendéncia do que aquelas que
apresentam menor proteccdo, de modo que a capacidade de produzir compostos de defesa efectivos tem-se
tomado amplamente estabelecida no reino vegetal. Como resposta, muitos herbivoros e microrganismos tém
desenvolvido a capacidade de se alimentar ou de infectar plantas que contenham metabolitos secundarios sem
serem afectados negativamente.
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FIGURA 75 — As arvores de Eucalyptus melodora, quando atacadas pela praga Anoplognatus montanus, podem
perder quase completamente a totalidade das folhas. Alguns ramos e/ou algumas &rvores na globalidade ndo s&o
atingidas pela esfoliagdo dado que a composi¢do dos seus 6leos essenciais volateis é diferente. Acredita-se que
0s ramos resistentes tenham tido origem em meristemas que foram sujeitos a mutagdes somaticas. Os ramos que
apresentaram resisténcia produzem sementes portadoras dos genes de imunidade. SCHOONHOVEN et al. (2005).

Embora os vegetais ndo apresentem um sistema imunolégico, eles sdo surpreendentemente resistentes a

certas doencgas provocadas por fungos, bactérias, virus e nematodos.

a) producdo de agentes anti-microbianos;

Varias classes de metabolitos secundarios apresentam elevada actividade anti-microbiana. Muitas espécies
reagem a invasao de fungos ou bactérias sintetizando lenhina ou calose. Estes polimeros servem como barreiras,
separando tais microrganismos do resto da planta e bloqueando fisicamente a sua propagagéo. Outra resposta de
defesa a infecgdo é a formacdo de enzimas hidroliticas que atacam a parede celular do fungo.

A produgdo de fitoalexinas parece ser um mecanismo comum de resisténcia a microrganismos patogénicos em
muitas plantas. A natureza quimica destas fitoalexinas é bastante variavel (e.g., isoflavondides nas leguminosas;
sesquiterpenos nas solanéceas).

Em geral, as fitoalexinas ndo estdo presentes nas plantas antes da infeccdo, mas sdo sintetizadas muito
rapidamente ap6s o ataque do microrganismo (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

b) um tipo de morte celular programada, a resposta de hipersensibilidade.

Apos ser infectada por um agente patogénico, a planta disponibiliza um amplo espectro de defesas contra o
microrganismo invasor. Uma defesa comum e a resposta de hipersensibilidade, na qual as células adjacentes ao
local de infeccdo morrem rapidamente, privando o microrganismo de nutrientes e impedindo a sua propagacao.
E, as células vizinhas do local de infecgdo podem sintetizar uma grande variedade de compostos toxicos.

c) um tipo especial de imunidade vegetal, a resisténcia sistémica adquirida (SAR).

Alguns vegetais reconhecem substancias especificas libertadas pelos agentes patogénicos. Muitas vezes, dentro
da espécie, algumas plantas diferem quanto & resisténcia a microrganismos. Plantas resistentes respondem mais
rapida e vigorosamente do que aquelas cuja susceptibilidade é maior. Assim, é importante conhecer o0s
mecanismos que os vegetais utilizam para perceberem a presenca dos agentes patogénicos e iniciarem sua
defesa.

Um Unico contacto com o agente patogénico pode aumentar a resisténcia aos ataques futuros. Quando uma
planta sobrevive a um ataque, muitas vezes mostra um aumento na sua resisténcia. Este fenémeno, é designado
de resisténcia sistémica adquirida (SAR) e embora os mecanismos de inducéo sejam ainda desconhecidos, um
dos sinais enddgenos é provavelmente o acido salicilico e o metil salicilato, que pode agir como um sinal volatil,
indutor da SAR, que é transmitido para partes distantes da planta e até para plantas adjacentes (TAIZ &
ZEIGLER, 2002). Assim, mesmo na auséncia de um sistema imunolégico, como aquele presente em muitos
animais, as plantas desenvolveram mecanismos elaborados para se protegerem de microrganismos patogénicos.
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2. ESTRUTURA PRIMARIA DA RAIZ

2.1. INTRODUCAO

A raiz tem normalmente as fungdes de fixar a planta ao solo e absorver deste a dgua e 0s sais minerais
necessarios a sua sobrevivéncia. No entanto, ela pode desempenhar muitas outras fung@es, incluindo a de
armazenamento de reservas, a assimilacéo e as de 6rgdo respiratorio.

A profundidade e a superficie que as raizes de uma planta conseguem atingir, é geralmente maior do que

aquela que é abrangida pela parte aérea.
Segundo RAVEN et al. (2004), um dos estudos mais detalhados sobre a extensdo dos sistemas
radiculares e caulinares foi realizado com plantas de centeio (Secale cereale). Aos 4 meses de idade,
a area total de superficie do sistema radicular, incluindo os pélos radiculares, foi de 639 metros
quadrados, ou seja, 130 vezes a area da superficie do sistema caulinar, tudo isto em apenas 6 dm3
de solo.

Ao crescer, a planta deve manter um equilibrio entre a area total da superficie disponivel para a
elaboragdo de metabolitos (superficie fotossintetizadora) e a area disponivel para a absorcdo de 4gua
e minerais. Numa planta jovem, a superficie total de absor¢cédo de dgua e minerais geralmente é bem
maior do que a superficie fotossintetizadora. Esta relagdo tende a mudar em favor da superficie
fotossintetizadora & medida que a planta envelhece (HOLBROOK & ZWIENIECKI, 2005).

Do ponto de vista da morfologia externa considera-se normalmente dois tipos principais de radiciacéo:

a) o sistema radicular aprumado (pivotante), caracteristico das eudicotiledéneas e gimnospérmicas, em
que se pode claramente distinguir uma raiz principal de maiores dimens@es e raizes secundarias, de
menores dimensoes, e;

b) o sistema radicular fasciculado, tipico das monocotiledéneas, em que ndo é possivel distinguir uma
raiz principal. No entanto, existem algumas formas de transicdo, além de que nas eudicotileddneas e
gimnospérmicas obtidas por multiplicacdo vegetativa o sistema radicular tende a ser fasciculado.
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FIGURA 76 — A, o equilibrio entre a parte aérea e a subterranea é determinado pelos niveis de recursos e
controlado via hormonal pela producéo de auxinas e citocininas; B-C, mesmo para individuos da mesma espécie
o equilibrio entre o desenvolvimento da parte aérea e subterranea pode ser muito variavel consoante o ambiente
onde as plantas se desenvolvem. Num solo pobre ou com menores disponibilidades hidricas a planta é obrigada
a fazer um maior investimento em massa radicular explorando zonas do solo mais afastadas (B), enquanto num
solo onde estas caréncias ndo se fazem sentir o crescimento do sistema radicular € menor e mesmo assim
consegue assegurar o desenvolvimento de um sistema aéreo bastante vigoroso (C). Adap STERN et al. (2010).
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Mesmo para individuos da mesma espécie o equilibrio entre o desenvolvimento da parte aérea e subterranea
pode ser muito variavel consoante o ambiente onde as plantas se desenvolvem e a sua idade.
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FIGURA 77 — Sistema radicular do milho (Zea mays), monocotiledonea (A-B) e de uma eudicotiledénea
(C): A, evolucdo do sistema radicular em que o sistema primario de raizes seminais e transitérias, € substituido
por um sistema de raizes adventicias que tém origem no n6 cotiledonar e no mesocétilo; B, sistema radicular
fasciculado, totalmente adventicio do milho numa fase mais adiantada em que a planta se encontra plenamente
estabelecida; C, sistema radicular de uma eudicotiledénea, aprumado, com uma raiz principal, priméria, seminal,
que penetra profundamente no solo e outras raizes secundarias. Adap. GOULD & SHAW (1983).

O caminho percorrido pela 4gua através da raiz depende em grande parte do grau de diferenciagdo dos varios
tecidos que formam a raiz. Em cada tecido, a 4gua pode seguir uma ou mais dos trés vias possiveis: (1) via
apoplastica (via paredes celulares), (2) via simplastica (de protoplasto para protoplasto via plasmodesmos); (3)
via transcelular (de célula para célula, passando de um vacuolo para outro). Numa raiz sem exoderme, a agua
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pode movimentar-se por via apoplastica até a endoderme. Na endoderme, contudo, a 4gua ¢ forcada a atravessar
a membrana plasmatica e protoplastos de células endodérmicas contiguas arranjadas compactamente devido a
presenca de espessamentos em bandas de Caspary, impermeaveis a agua, nas paredes transversais e radiais
dessas células. Nas raizes com exoderme, as estrias de Caspary presentes nas paredes transversais e radiais
impedem o movimento apoplastico da agua através desta camada celular. A agua pode seguir ou pela via
simplastica ou pela via transcelular através dessas raizes. Se, entretanto, as paredes tangenciais mais externas das
células exodérmicas apresentassem uma lamela de suberina, 0 movimento seria entdo limitado ao simplasto e o
movimento da agua através dessas raizes poderia ser inteiramente simplastico (RAVEN et al., 2004).

bz ~— ENDODERME

ELEMENTOS TRAQUEAIS

FIGURA 78 — Alternativas para 0 movimento da agua a partir do solo, através da epiderme e cortex, até aos
elementos traqueais: via apoplastica (1), simplastica (2) e transcelular (3). A raiz esquematizada aqui nao
apresenta exoderme. A &gua seguindo uma via apoplastica € forcada, pelas estrias de Caspary das células
endodérmicas, a atravessar a membrana plasmatica e protoplastos das células endodérmicas no seu caminho para
o xilema. Tendo cruzado a membrana plasmatica, a agua pode novamente entrar na via apoplastica e seguir este
caminho até ao limen dos elementos traqueais. (RAVEN et al., 2004).

A organizacdo interna da raiz embora admita variagdes € no geral mais simples e de um tipo mais primitivo
que a do caule. O arranjo dos tecidos varia pouco aos diferentes niveis, pelo facto das raizes ndo apresentarem,
como acontece no caule, nds e entrends e apéndices laterais (folhas). Porém, em grande nimero de raizes de
eudicotileddneas e gimnospérmicas, que apresentam engrossamento secundario, as extremidades das raizes, em
estadio primario de desenvolvimento, sdo anatomicamente muito distintas das por¢Ges mais idosas, ja com
engrossamento secundario. Em todo o caso a variagdo estrutural € minima se considerarmos cada uma daquelas
porcdes de per si.

Externamente, é normalmente possivel observar nas raizes, partindo da extremidade em direcgdo ao colo, as
seguintes partes constituintes; a coifa, a zona lisa ou de crescimento, a zona pilosa e a zona de ramificacéo.
Anatomicamente sdo reconheciveis as seguintes regides:

i) a regido de divisdo celular, sede do meristema apical; corresponde & porcdo da raiz onde as divisdes
celulares ocorrem com maior intensidade. Importa ter presente que na extremidade deste meristema apical, se
localiza, o centro quiescente, cujas células iniciais sdo relativamente inactivas e apresentam poucas divisGes
celulares O meristema apical radicular apresenta trés sub-regides, a protoderme, o procambio e o meristema
fundamental. Ao contrario do que acontece no caule o meristema apical ndo esta localizado mesmo na
extremidade da raiz, pois ai encontra-se a coifa que tem a funcéo principal de proteger o apice.
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ii) a regido de alongamento celular; o aumento de tamanho das células nesta regido resulta num aumento muito
significativo do comprimento da raiz.

iii) a regido de maturacdo ou diferenciacdo; local em que a maioria dos tecidos primarios completa o0 seu
desenvolvimento. E facilmente reconhecivel através dos numerosos pélos radiculares que se formam na
rizoderme.

Na estrutura priméria da raiz, a semelhanca alids do que acontece no caule, distinguem-se trés regies ou
grupos de tecidos: a epiderme ou rizoderme, o cértex e o cilindro central (estela ou cilindro vascular).
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exoderme
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cortex
propriamente dito

cortex
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periciclo

xilema
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FIGURA 79 - Corte transversal de uma raiz do milho (Zea mays). Podem observar-se as trés regides tdo
caracteristicas da raiz: rizoderme, cortex e estela. VASCONCELLOS & COUTINHO (1960)

2.2. DISPOSICAO DOS TECIDOS PRIMARIOS NA RAIZ

A funcdo de penetracdo da raiz no solo condicionou, desde sempre, a sua evolucdo de forma muito
significativa. Desde logo, as raizes apresentam apenas um eixo aerodinamico ja que o meristema apical ndo
origina quaisquer 6rgédos laterais que iriam dificultar a funcdo de penetragdo. As raizes laterais apenas sdo
produzidas internamente nas regifes maduras onde o crescimento se encontra concluido. E, os frageis pélos
radiculares, que ampliam extraordinariamente a capacidade de absor¢do da raiz igualmente apenas se formam
um tanto afastados da regido apical (MAUSETH, 2008).

A auséncia de folhas e gemas torna as linhagens de células mais faceis de serem seguidas nas raizes do que nos
caules, facilitando os estudos de genética molecular sobre o papel dos padrfes de divisdo celular no
desenvolvimento da raiz.

Na extremidade da raiz localiza-se 0 meristema primario apical, apice ou cone vegetativo, responsavel
pelo crescimento radicular. Este meristema, que no caule se apresenta protegido por folhas particularmente
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adaptadas a esta funcdo (catafilos dos gomos, nas plantas lenhosas) ou pelos primdrdios foliares (no caso das
espécies herbaceas), na raiz apresenta-se protegido por uma estrutura sem paralelo que é a coifa ou caliptra.
Esta estrutura tem além da funcdo de proteger a apice, tanto do ponto de vista fisico como contra
microrganismos e agentes quimicos, a de facilitar a penetragdo das raizes no solo pela secre¢do muito abundante
de mucilagens. Compete-lhe ainda orientar a raiz no seu crescimento. Segundo WAISEL et al. (2002) a
mucilagem que é produzida pela coifa tem as seguintes funcdes:

- facilitar a penetracéo das raizes no solo;
- inibir o desenvolvimento das raizes de outras plantas, pela presenca de determinadas substancias quimicas;
- atrair microrganismos potencialmente benéficos, presentes na rizosfera;

- manter aderentes as particulas do solo, melhorando o contacto entre este e as raizes. Facilitando a absorcéo
de &gua e contrariando a dessecacéo.

apice radicular

(Camadas de células e
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1. Divisao celular
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FIGURA 80 — Representagdo do apice radicular e respectiva coifa protectora. WAISEL et al. (2002).

A medida que a raiz cresce e penetra no solo, as células da coifa vdo sendo eliminadas e novas células vio
sendo continuamente produzidas. As células descamadas e o &pice da raiz em crescimento sdo cobertos
por uma bainha mucilaginosa, que lubrifica a raiz durante a sua penetracdo no solo. A substancia
viscosa que forma essa "mucilagem" é um polissacarido altamente hidratado, do grupo dos
compostos pécticos que é produzido pela camada externa da coifa (WAISEL et al., 2002).

A capacidade da coifa orientar a raiz no seu crescimento fica a dever-se a presenc¢a na sua regido media de
um conjunto de células ricas em granulos de amido mdveis que funcionam como sensores da gravidade,
estatolitos, e que portanto sdo capazes de responder ao estimulo da gravidade. Este grupo de células com
frequéncia distingue-se facilmente das restantes células que formam a coifa e designa-se por columela. Se uma
raiz profundante for colocada na posicéo horizontal, os amiloplastos, que se encontravam inicialmente junto as
paredes transversais da raiz, cujo crescimento se processava mais ou menos na vertical, deslocam-se para baixo,
localizando-se agora, proximo da parede lateral. Em consequéncia, a raiz ird curva-se para baixo e 0s
amiloplastos retomardo mais tarde, as suas posi¢des prévias ao longo das paredes transversais.
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FIGURA 81 — Microfotografia que ilustra o extraordinario aumento da superficie de contacto com o solo
obtido por via do desenvolvimento de pélos radiculares na rizoderme. A capacidade de absorcdo de agua e sais
minerais por parte da raiz esta confinada as regides préximas das extremidades radiculares onde existem pélos
funcionais, ja que a sua longevidade é bastante diminuta. STERN et al. (2010).

Raiz apresentando ortetropismo Raiz apresentado plagiotropismo,
crescendo na vertical crescendo paralelamente
(geotropismo positivo absoluto) a superficie do solo

FIGURA 82 — Percepcdo da gravidade em raizes de Lepidium. As células representadas pertencem a
columela da raiz e apresentam granulos de amido mdveis que funcionam como sensores da gravidade,
estatolitos. Notar a sua diferente localizagdo nas raizes laterais em relagdo a raiz profundante, bem como as
diferentes localizagdes do vactolo e sobretudo do reticulo endoplasmatico. As setas indicam o sentido do
crescimento. WAREING (1990).

A coifa encontra-se presente nas raizes de quase todas as plantas vasculares, excepto em algumas espécies
parasiticas, nalgumas espécies providas de micorrizas e em muitas plantas aquaticas. Neste Gltimo caso, as coifas
formam-se normalmente de inicio mas degeneram logo a seguir, embora persistam em certos hidrofitos e de
forma bastante desenvolvida, como é o caso das espécies de Eichhornia, sendo-lhe atribuida a funcdo de
proteger o meristema apical radicular do ataque de microrganismos abundantes no meio aquatico.

A partir de uma certa distancia do meristema apical, a raiz apresenta normalmente bem distintas, do exterior
para a parte mais interna, trés regifes: a epiderme, o cortex, e o cilindro central.
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RIZODERME, EPIDERME OU CAMADA PILOSA

E constituida por uma camada continua, normalmente unisseriada de células de parede primaria celuldsica,
delgada. Estas células ndo deixam entre si espacos intercelulares e sdo geralmente destituidas de cuticula,
embora nalguns casos tenha sido observada a existéncia duma cuticula delgada ou mesmo noutros casos, em que
as raizes se encontram expostas ao ar, ou em que a epiderme é persistente, possa haver uma acentuada
cutinizacdo ou mesmo suberizagdo (ESAU, 2002).

Com origem na dermatogene ou protoderme, a epiderme das raizes encontra-se muito bem adaptada a
funcdo de absorcdo Todas as células jovens da epiderme colaboram normalmente na absorcdo mas sdo sobretudo
os pélos (expansdes tubulares de algumas células) que ampliando extraordinariamente a superficie absorvente
das raizes, melhor realizam esta fungdo. O conjunto destes pélos absorventes constitui com maior propriedade a
zona ou camada pilosa. Em certas espécies as células da protoderme que vém a originar os pélos sdo menores
que as restantes, tendo-lhes sido atribuida a designacéo de tricoblastos. Os pélos radiculares possuem vactolos
grandes e parede celular fina, e o nicleo estd localizado préximo da regido de alongamento do pélo. Séo
frequentemente unicelulares, podendo, as vezes, apresentar-se de forma pluricelular, como acontece, por
exemplo em Kalanchoe fedischenkoi. A zona pilosa encontra-se geralmente restringida a uma faixa de poucos
milimetros, ndo muito préxima do apice da raiz e nas regides mais velhas estes pélos vdo morrendo e sendo
eliminados, enquanto novos pélos absorventes vao sendo produzidos nas regiGes mais jovens, mantendo assim a
mesma extensdo de zona pilosa. Porém, em algumas plantas, podem permanecer por mais tempo. Nesta situag&o,
as suas paredes celulares desenvolvem espessamentos com stber e/ou lenhina, perdendo a sua capacidade de
absorc¢do de agua.

FIGURA 83 — Cortes transversais e aspecto externo de diversos padrfes de desenvolvimento dos pélos
radiculares em Arabidopsis sp.: A, em condicfes Optimas ambientais; B, numa situacdo de caréncia em fdsforo;
C, numa situag8o de caréncia em ferro. Em situac6es de caréncia nutricional verificou-se uma sobreproducéo de
pélos radiculares numa estratégia de aumentar a area de absorcdo para tentar extrair 0s suprimentos necessarios
naqueles nutrientes. WAISEL et al. (2002).

A epiderme das raizes de muitas plantas aquaticas (e.g., Pistia, Eichhornia), ndo apresenta pélos radiculares.
E, no caso de espécies providas de micorrizas, sdo as hifas dos fungos que geralmente desempenham a fungéo de
absorc¢do de &gua e sais minerais normalmente reservada a camada pilosa.

Certas orquidaceas e araceas epifiticas, apresentam uma epiderme mdaltipla, ou seja multisseriada,
conhecida normalmente pela designacdo de velame, e que é constituida por células mortas, frequentemente com
espessamento secundario da parede.

A camada pilosa é constantemente renovada, j4 que a longevidade dos pélos absorventes é como regra
bastante curta. A regido absorvente nas raizes de uma planta perene esta assim continuamente a deslocar-se cada
vez mais para a periferia, acompanhando o desenvolvimento do sistema radicular. Nalguns casos, e.g.,
Gleditschia triacanthos, tem sido observado que os pélos radiculares se mantém funcionais por varios meses
apesar de se verificar algum espessamento da sua parede (ESAU, 2002).
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FIGURA 84 — Padrdes de desenvolvimento dos pélos radiculares. Trés situacdes podem ser observadas nos
espermatdfitos. Espécies do tipo I; qualquer célula epidérmica pode originar um pélo radicular; Espécies com
comportamento do tipo I1; os pélos radiculares tém origem apenas em certas células, tricoblastos, que resultam
de uma primeira divisdo celular assimétrica; Espécies do tipo Ill; na epiderme desenvolvem-se fiadas
longitudinais alternadas de células que originam ou ndo pélos radiculares. Os tricoblastos estdo representados a
negro e as células que ndo originam pélos radiculares a cinzento.

Fases 1 a 4 do desenvolvimento dos pélos radiculares. WAISEL et al. (2002).

Na maior parte dos casos, a epiderme é substituida na sua funcdo de revestimento pela camada que lhe é
subjacente, a exoderme, cujas células apresentam um espessamento com suberina ou entdo por uma periderme,
no caso das espécies com engrossamento secundario. No entanto, em muitas plantas a epiderme radicular
constitui-se como o tecido permanente de proteccdo, apresentando uma cutinizacdo mais ou menos acentuada
com a idade.
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CORTEX OU ZONA CORTICAL

Com origem no periblema, o cértex radicular é geralmente constituido por parénquima de reserva. Ele atinge
normalmente uma grande espessura relativamente aos outros tecidos, sendo a relagdo cortex/cilindro central,
como regra, muito maior na raiz do que no caule primario. As suas células ttm na maioria dos casos espagos
intercelulares evidentes.

Sobretudo em muitas monocotiledéneas, em que o cdrtex é persistente, podem desenvolver-se a partir deste,
anéis de esclerénquima.

Apenas no caso de certas espécies aquaticas ou das raizes aéreas de certos epifitos pode ser encontrado
clorénquima no cortex radicular.

Muitos hidrofitos ou plantas desenvolvendo-se em locais pantanosos apresentam a nivel do cértex radicular
um aerénquima bem desenvolvido para facilitar o arejamento interno dos tecidos.

No caso de plantas resiniferas ou laticiferas, podem ser normalmente observadas estruturas secretoras (canais,
vasos, camaras secretoras) no cértex radicular.

No cortex da raiz diferenciam-se normalmente:

- EXODERME, camada mais externa do cortex, de células suberizadas.

Quando a epiderme cessa a sua funcdo de absor¢do e normalmente se destaca, as células do cdrtex
subjacentes, suberizam na sua maioria, formando um novo tecido de proteccdo, a exoderme. Noutros casos a
exoderme forma-se mais cedo, estando a epiderme ainda intacta.

A exoderme tanto pode ser unisseriada como multisseriada. Ela pode ser considerada um tipo particular de
hipoderme e as suas caracteristicas estruturais e citoquimicas sdo bastante semelhantes as da endoderme pois as
suas células apresentam-se espessamente suberizadas havendo também, em muitos casos, deposicéo de lenhina.

As raizes dos pteriddfitos sdo geralmente desprovidas de um tecido com as caracteristicas da exoderme.

As paredes celulares suberizadas da exoderme reduzem aparentemente as perdas de &gua da raiz e
proporcionam uma melhor defesa contra os microrganismos patogénicos.

-ENDODERME, camada mais interna do cortex, normalmente unisseriada, que confina com o cilindro
central.

As células da endoderme tém a particularidade de apresentarem as suas paredes com um dos seguintes tipos
de espessamento:

a) paredes desigualmente espessadas com suberina em U, endoderme em U, tipica das monocotiledoneas;

b) espessamento de suberina e lenhina em forma de fita ligando as paredes transversais e radiais, na forma
de bandas ou tiras de Caspary — tipica das eudicotiledoneas.

¢) paredes mais ou menos uniformemente espessadas, ou seja, com espessamento em O — que ocorrem em
algumas monocotileddneas, em particular nas orquidaceas.

Na realidade, o que acontece € que inicialmente tanto mono como eudicotiledéneas, comegam por apresentar

uma endoderme com espessamentos em bandas de Caspary. Este espessamento com suberina faz parte da parede
primaria e enquanto se mantém na generalidade das eudicotiledoneas, até a altura em que por via do crescimento
secundério a endoderme é destruida e libertada para o exterior; nas monocotiledéneas (com estrutura primaria
persistente), assiste-se posteriormente a um espessamento secundario das células da endoderme com suberina (e
também com celulose e lenhina) das paredes radiais e das tangenciais internas, tomando o espessamento das
células da endoderme a forma de uma ferradura ou seja um U.
Na endoderme com espessamentos em bandas de Caspary a deposi¢do de suberina é continua desde a lamela
média, e nesta regido, a membrana plasmatica também se encontra fortemente ligada a essas tiras, formando
assim, uma regido de forte adesdo entre o protoplasma das células endodérmicas e as suas paredes, bem como,
entre as paredes de células endodérmicas vizinhas. Como as células da endoderme estéo justapostas, sem deixar
espacos entre si, e ainda se encontram, fortemente ligadas umas as outras pelas estrias de Caspary, fica
assegurado que somente as substancias que passam pela selectividade da membrana plasmatica cheguem até
ao xilema e dai sejam conduzidas até as extremidades dos caules em crescimento (TAIZ & ZEIGLER, 2002).
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Na generalidade das eudicotiledéneas e gimnospérmicas, que apresentam engrossamento secundario, as
células da endoderme ndo desenvolvem nenhum outro tipo de espessamento e sdo eliminadas com o cértex
aquando do crescimento secundario.

Pelo contrario na generalidade das monocotiledéneas que ndo apresentam crescimento secundario, a
endoderme mantém-se e apresenta modificagdes a nivel da parede celular. Nas regides mais velhas das raizes,
acima da regido de absorgdo, as paredes das células endodérmicas vao sendo recobertas por uma banda de
suberina e numa fase posterior por uma espessa camada de lenhina. Este espessamento secundario pode dar-se de
modo uniforme em todas as paredes da célula. Originam-se assim endodermes constituidas por células com todas
as paredes mais ou menos uniformemente espessadas, ou seja, com espessamento em O, que ndo sdo muito
frequentes, mas que podemos encontrar, por exemplo, em algumas orquidaceas. Nestas raizes, as células da
endoderme em frente aos elementos de protoxilema ndo desenvolvem aqueles espessamentos adicionais,
constituindo-se como células de passagem. Estas células continuam a permitir a passagem radial de agua e sais
minerais através da membrana plasmatica, mesmo nestas regides mais velhas das raizes, o que deixa de
acontecer nas restantes células da endoderme que estiveram sujeitas a espessamentos adicionais da parede.

Nalgumas gramineas, e.g., Sprorobolus rigens, uma ou Véarias assentadas de células corticais contiguas
externamente & endoderme apresentam caracteristicas semelhantes as da endoderme, nomeadamente no que se
refere a impregnacdo das paredes com suberina e lenhina. Alguns autores tém pois descrito estas estruturas como
apresentando endodermes multisseriadas.

As raizes das plantas parasiticas, geralmente, ndo apresentam endoderme, entendendo-se neste caso que a
seleccdo dos materiais a serem transportados ja foi efectuada pela endoderme do hospedeiro.

raiz lateral epiderme cortex

raiz lateral—

raiz lateral
emergente

bainha
mucilaginosa

endoderme " floema primirio
periciclo cambio vascular

xilema primario

FIGURA 85 — Aspecto externo e corte transversal de uma raiz. Notar a origem enddgena das raizes laterais,
a coifa a proteger o meristema apical e a zona pilosa absorvente. Em termos estruturais ressalta a importancia do
cértex quando comparado com uma medula inexistente, os feixes simples e alternos, e uma endoderme e
periciclo bem distintos. Adap. RAVEN et al. (2004).
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FIGURA 86 - Corte transversal de uma raiz do trigo (Triticum sp). Pode observar-se a endoderme com
espessamento em U e com células de passagem e a disposicao endarca dos vasos de metaxilema. FAHN (1990)
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FIGURA 87 — O transporte da seiva bruta dos pélos radiculares até ao xilema até a endoderme pode ocorrer
por via apoplastica (entre espagos ndo vivos, intercelulares e parede celular) ou por via simplastica (entre células
vivas). Na endoderme a seiva bruta tem de seguir a via simplastica. Ai tem lugar a selectividade dos produtos
que podem ou ndo entrar na corrente xilémica. A parede das células mais velhas da endoderme apresenta
totalmente espessada com suberina o que evita possiveis perdas de adgua provenientes do xilema por retorno.
Uma vez no xilema, o transporte € na sua maioria apoplastico pois verifica-se entre elementos traqueais que séo
células mortas e desprovidas de contedido na maturagdo. Algum transporte simplastico ocorre entre elementos do

parénquima xilémico. STERN et al. (2010).
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FIGURA 88 - Aspecto parcial da endoderme com espessamento em bandas ou tiras de Caspary da raiz de uma
eudicotiledonea. A esquerda, pormenor de uma célula em que se pode observar que as bandas espessadas
ocorrem, na forma de um anel, nas paredes transversais e radiais mas estdo ausentes nas paredes tangenciais.
CAMEFORT (1997).
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FIGURA 89 — E a endoderme que impde que exista selectividade dos compostos que podem entrar na
corrente xilémica sendo provenientes do solo. A situacdo aqui representada diz respeito a endoderme com
espessamentos em bandas de Caspary, tipica das eudicotileddneas. Na endoderme com espessamentos em U das
monocotileddneas, verifica-se igualmente selectividade pois a dgua e 0s sais minerais no seu caminho para o
cilindro vascular sdo obrigados a passar pela via simplastica atravessando a endoderme nas células de passagem.
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FIGURA 90 — Diagramas de raizes para ilustrar a localizacdo e as caracteristicas da exoderme e da
endoderme: A, jovem raiz com exoderme ainda néo diferenciada e endoderme em diferenciacéo; B, raiz mais
idosa com exoderme (com célula de passagem) e endoderme diferenciadas; C-D, 0 espessamento tanto da
exoderme como da endoderme torna-se mais acentuado apresentando impregnagdo com lenhina adicionar ao
prévio espessamento com suberina; E, raiz cujas células do cortex que contactam com a endoderme apresentam
espessamentos; F, raiz com aerénquima bem desenvolvido. HOLBROOK & ZWIENIECKI (2005).



84

Metaxilema

i1

Floema

.....

Periciclo

Protoxilema Cértex Endoderme

FIGURA 91 - Na generalidade das monocotiledéneas que ndo apresentam crescimento secundario, a endoderme
mantém-se e apresenta modificages a nivel da parede celular. Nas regiées mais velhas das raizes, as paredes das
células endodérmicas vdo sendo recobertas por uma banda de suberina e numa fase posterior por uma espessa
camada de lenhina. Este espessamento secundario pode dar-se de modo uniforme em todas as paredes da célula,
originando-se endodermes constituidas por células com todas as paredes mais ou menos uniformemente
espessadas, ou seja, com espessamento em O (e.g., orquidaceas). CAMEFORT (1997).

CILINDRO CENTRAL, ESTELA OU CILINDRO VASCULAR

Os limites entre o cilindro central e o0 cortex, sdo na raiz, devido a existéncia de uma endoderme e um
periciclo normalmente bem distintos, muito mais marcados do que no caule. O periciclo é incluido no cilindro
central e ndo no cortex por duas razBes; em parte devido a sua origem, na mesma sub-regido do meristema que
origina os tecidos vasculares e em parte devido a razdes histdricas que se prendem com o conceito de estela, que
desenvolveremos mais adiante.

Com origem no pleroma, o cilindro central compreende nos casos de maior diferenciacdo, da periferia para o
centro os seguintes tecidos:

- PERICICLO OU CAMADA RIZOGENICA - normalmente constituido por um anel
unisseriado de parénquima cujas células conservam ou parecem poder readquirir, com grande facilidade, por
desdiferenciacdo a condicdo meristematica.

As paredes radiais das células do periciclo alternam, como regra, de forma bastante caracteristica, com as da
endoderme.

E no periciclo, que tém origem as raizes laterais, parte do cambio e nalguns casos a felogene. Pelo facto do
periciclo ser responsavel pela formagao das raizes laterais, alguns autores também Ihe tém atribuido a designagdo
de camada rizogénica.

Menos frequentemente, o periciclo é multisseriado (e.g., Agave, Morus, Arecaceae), ou, ndo é constituido
por um anel continuo, encontrando-se interrompido por elementos do protoxilema ou do protofloema. Raramente
o periciclo estd ausente, como acontece em certas espécies aquaticas e parasiticas.

Na generalidade das monocotiledoneas, que ndo apresentam engrossamento secundario, assiste-se
frequentemente a esclerificacdo do periciclo nas regides mais velhas da raiz (FAHN, 1990).
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« TECIDO VASCULAR - na forma de feixes simples e alternos, de xilema (feixes xilémicos ou

lenhosos) e de floema (feixes floémicos ou liberinos).
Conforme o nimero de feixes, ou poélos, assim a estrutura primaria da raiz se denomina monarca (1 feixe
lenhoso + 1 feixe liberino), diarca, triarca, tetrarca e poliarca. As raizes de algumas palmeiras (Arecaceae)
chegam a apresentar mais de 100 pdlos de xilema e outros tantos de floema. Apesar do nimero de polos ser
caracteristico para certos grupos vegetais, a variacdo no nimero de feixes de xilema pode verificar-se numa
mesma raiz, dado que, por vezes, nas regides distais (mais jovens) o xilema apresenta-se distribuido por um
namero de feixes menor do que nas regides proximais, mais idosas (MAUSETH, 2008).

O floema diferencia-se primeiro que o xilema. A sua diferenciacdo é centripeta, como alias acontece
também no caule.

Com algumas excepc0es, 0s elementos crivosos dos feixes liberinos sdo constituidos por tubos crivosos nas
angiospérmicas e por células crivosos nas gimnospérmicas.

Na maioria das espécies o floema primario ndo apresenta, pelo menos inicialmente, fibras.

Na raiz o xilema, ao contrario do que acontece no caule é de formacao centripeta pelo que os elementos de
metaxilema de maior didmetro ocupam posicdo central ou proxima. O protoxilema diz-se por isso exarco e o
metaxilema endarco.

Com algumas excepcdes, os feixes lenhosos, tém como elementos traqueais, vasos lenhosos e por vezes
também traqueidos nas angiospérmicas e apenas traqueidos nas gimnospérmicas.

As raizes das monocotileddneas sdo caracterizadas por apresentarem geralmente um maior nimero de feixes
condutores que as eudicotiledéneas, o que alias tem toda a razdo de ser pois como se sabe, o caule das
monocotileddneas apresenta também, como regra, um ndmero mais elevado de feixes. Algumas palmeiras e
pandanaceas chegam a apresentar mais de 100 feixes lenhosos e outros tantos liberinos a nivel da raiz. No outro
extremo estdo as raizes monarcas da eudicotiledénea aquatica, Trapa natans, e das raizes de alguns fetos (e.g.,
Ophioglossum lusitanicum, Marattia fraxinea) que apresentam um Unico feixe lenhoso e outro liberino.
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FIGURA 92 - Raiz do milho (Zea mays ), aspecto parcial da sua estrutura. BRACEGIRDLE & MILES (1975)



86

+« MEDULA - regi&o central, como regra de dimensdes reduzidas ou mesmo em grande parte dos casos
inexistente, de tecido parenquimatoso, que pode, mais tarde, por lenhificacdo secundaria das suas paredes
transformar-se num esclerénquima.

Algumas vezes a medula prolonga-se através de raios medulares de parénquima, preenchendo parte dos
espacos entre os feixes condutores.

Em muitas raizes, sobretudo no caso das eudicotiledéneas ndo existe uma regido central parenquimatosa, ou
seja, falta a medula, e entdo a regido central das raizes é ocupada com um ou Varios vasos, normalmente de
apreciavel diametro, de metaxilema.
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FIGURA 93 - Raiz de Ranunculus sp., aspecto parcial da sua estrutura. BRACEGIRDLE & MILES (1975)
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FIGURA 94 - Raiz da cebola (Allium cepa ); aspecto geral da sua estrutura (A) e pormenor do cilindro central
(B). Adap. CAMEFORT (1997).
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FIGURA 95 - Raiz de uma epifita, Dendrobium sp.; A, aspecto parcial da sua estrutura; B, pormenor
velame e da exoderme. Adap. BRACEGIRDLE & MILES (1975)
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2.3. ORIGEM, CRESCIMENTO E RAMIFICACAO DAS
RAIZES

2.3.1.0RIGEM

Na generalidade das gimnospérmicas e eudicotiledéneas, as raizes provém da(s) radicula(s) do embrido,
dizendo-se seminais.

Na maioria das monocotileddneas as raizes seminais ou primarias vivem pouco tempo sendo substituidas por
raizes adventicias formadas endogenamente nos caules ou nos seus esbogos (gemas). Os primoérdios das raizes
adventicias podem ter origem nos mais diversos tecidos do caule (epiderme e camadas subjacentes do cortex,
periciclo, raios do parénquima, ... etc.).

Um caso muito particular diz respeito as palmeiras do género Cryosophila que apresentam algumas raizes
adventicias transformadas em espinhos cuja funcéo nédo foi ainda esclarecida. E, as begdnias (Begonia spp.) tém
a capacidade de desenvolver raizes adventicias (assim como caules adventicios) a partir dos tecidos maduros das
folhas.

Sobretudo algumas eudicotileddneas, caso por exemplo da hera (Hedera helix) podem apresentar activas
raizes seminais e adventicias na mesma planta.

Nos pteridofitos o sistema radicular é sempre constituido na sua totalidade por raizes adventicias.

2.3.2. ORGANIZACAO DO MERISTEMA APICAL

A raiz cresce pelo apice, ou seja, tem crescimento apical ou terminal.
O cone, é&pice ou ponto vegetativo, meristema responsavel por este crescimento, encontra-se na raiz
devidamente protegido pela coifa ou caliptra.

PTERIDOFITOS

Tem sido classicamente aceite que o crescimento dos eixos tem origem, nas divisdes sucessivas de uma Gnica
célula apical tetraédrica, na generalidade dos pteridéfitos ou lenticular (Pteridium aquilinum) ou num grupo de
células que se encontram organizadas constituindo um meristema (espermatéfitos).

Estudos mais recentes (RANKER & HAUFLER, 2008) mostraram que a situagdo ndo € exactamente aquela que
se pensava, Ou seja:

- nos Pterophyta, fetos, ou fetos verdadeiros, grupo maioritario nos pteridofitos e ainda nas Selaginellaceae, o
crescimento dos eixos deve-se as divisdes de uma Unica célula apical;

- nos espermatofitos e ainda nas Lycopodiaceae e Isoetaceae, 0 crescimento dos eixos deve-se as divisdes de
mais do que uma célula apical.

Alguns autores consideram que os meristemas apicais das Lycopodiaceae e Isoetaceae devem ser considerados
num tipo especial de meristema apical, enquanto outros os consideram semelhantes aos das plantas com semente
(RANKER & HAUFLER, 2008). E uma quest&o que esta actualmente em aberto e necessita investigagdes mais
aprofundadas.

De um ponto de vista filogenético os meristemas apicais pluricelulares sdo considerados mais evoluidos e tem
sido unanimemente aceite que representam uma vantagem evolutiva em caso de se verificarem mutagdes nas
iniciais apicais. No entanto, segundo RANKER & HAUFLER (2008) alguns registos fosseis parecem ndo ser
inteiramente compativeis com tais assungdes.



89

g
ﬂ

e

[T

=4
)
L
i
[ el
A

\

[
|
- N }— E_._
A 1H &
L] | ] L] —
== e ] [ ] ] |
1 == 1 ) | 1
\ o « = 1 I
=3 g b v I
| @ - e 7]
' v 2.9 = i g
b 'S = > o) =1
« = s 8 o= 5 [} WE
g = «w ‘Y * - 'g Eu
) @ g - O = - = v
— QO = R~ o o =R~
= T e -9 =) = = =V
f =R = hod
i & I i ) ! !
: > -, £
| S e -7
|
|
\
\
\

@
2
. Inicial Apical
(tetraédrica)
e

FIGURA 96 — Esquema que pretende ilustrar o padrdo das divis6es celulares que ocorrem no apice radicular
do pteridofito aquéatico, Azolla pinnata, em que a partir de uma Unica célula inicial apical tetraédrica, tem origem
todo o seu sistema radicular. As divisdes celulares ddo-se segundo 3 planos e a partir de determinada altura ja é
possivel observar fiadas axiais de células derivadas, cujo conjunto constitui os merdéfitos ou segmentos, que se
irdo diferenciar nos varios tecidos da raiz. WAREING (1990).
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ESPERMATOFITOS

Sobre a interpretagdo da estrutura e funcionamento do meristema apical radicular nos espermat6fitos tém
surgido, ao longo dos tempos, inimeras concepgdes.

CONCEPCAO CLASSICA
TEORIA DOS HISTOGENES DE HANSTEIN

Segundo a teoria dos histogenes de HANSTEIN, que data de 1870, os diferentes tecidos da raiz sdo formados
pela actividade de trés camadas mais ou menos distintas, em que podemos considerar dividido o meristema
apical da raiz:

a) dermatogene (protoderme), camada mais externa, responsavel pela formacao da epiderme;
b) periblema, por¢do do meristema que origina o cortex;
¢) pleroma, por¢do mais interna do meristema, de cuja diferenciacdo resulta o cilindro central.

Esta teoria veio no entanto a ser bastante contestada e isto porque a sua aplicacdo a muitas espécies se
mostrava problematica.

CONCEPCAO MODERNA

ESAU (2002), defende que ndo é possivel reconhecer em todos 0s casos uma estreita correspondéncia entre
as camadas de células do meristema e os tecidos maduros da raiz. Advoga assim, no que é acompanhada por
CUTTER (1987) e CAMEFORT (1997), a distingdo de dois tipos principais de organizacdo do meristema
apical:

1) ORGANIZACAO APICAL DO TIPO FECHADO; o caso em que, o cilindro central, o cortex e a coifa,
podem ser identificados como tendo sido originados em camadas distintas do meristema e em que a epiderme se
diferencia quer a partir da porcdo mais externa do cortex, quer a partir das mesmas iniciais que originaram a
coifa.

Incluem-se neste caso a maioria das angiospérmicas cujo apice radicular apresenta trés histogenes, € ;

a) na maioria das monocotileddneas, a camada externa origina a coifa, a intermédia diferencia a
epiderme e o cortex, e a interna origina o cilindro central;

b) na maioria das eudicotiledéneas, a camada externa origina a coifa e a epiderme, a camada
intermédia diferencia o cdrtex, e a interna o cilindro central.

2) ORGANIZACAO APICAL DO TIPO ABERTO, o caso em que, todas as regides ou, pelo menos, o
cortex e a coifa, tém uma origem mais ou menos comum, num mesmo grupo de células. Este tipo de meristema,
é sem divida mais primitivo, pois se aproxima mais do caso das plantas inferiores (incluindo os pteridéfitos) em
que apenas uma mesma célula esta na origem dos varios tecidos da raiz.

Na generalidade das gimnospérmicas e apenas em algumas angiospérmicas, 0 apice radicular compreende
dois histogenes, ou seja, duas camadas de células: uma externa que esta na origem da coifa, epiderme e cortex e
uma camada interna que origina o cilindro central.

Refira-se ainda que algumas monocotiledoneas aquéticas evidenciam quatro grupos de iniciais, e nestes
casos pode falar-se com uma certa propriedade numa quarta camada (ou histogene), a caliptrogene, camada
mais externa que origina apenas a coifa, enquanto os outros trés histogenes diferenciam respectivamente do
exterior para o interior, a epiderme, o cortex e o cilindro central CAMEFORT (1997).
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FIGURA 97 - Esquema classico de interpretacdo do meristema radicular no que respeita ao modo de
funcionamento das suas iniciais. Adap. CAMEFORT (1997).

APLICACAO DO CONCEITO DE CENTRO QUIESCENTE A
INTERPRETACAO DO MERISTEMA APICAL RADICULAR

Muitos investigadores, entre os quais DORMER (1972), CUTTER (1987), CAMEFORT (1997) e ESAU

(2002), aplicam a interpretacdo do meristema radicular o conceito de centro quiescente.
Como é sabido, CLOWES no seguimento dos estudos de BUVAT e seus discipulos GENEVES et LIARD

(trabalhos realizados entre 1951 e 1953), introduziu pela primeira vez em 1965, o0 conceito de centro quiescente.
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FIGURA 98 - Apice da raiz de Allium cepa, observando-se a coifa ou caliptra e o centro quiescente. No anel
inicial a frequéncia das mitoses é proporcional & densidade das pontuagdes. Adap. ESAU (2002).

Depois de intensos estudos sobre a reparticdo e frequéncia das mitoses nas células que constituem o apice
radicular foi possivel concluir que ndo estava correcta a concepgdo classica de que eram as células localizadas
mesmo no apice do ponto vegetativo, promeristema, que empreendiam um maior ndmero de divisdes, ndo
sendo por isso responsaveis, como se pensava inicialmente, por uma intensa multiplicacdo celular.
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Muito pelo contrario, foi possivel confirmar em muitos casos, que as células classicamente consideradas
iniciais, se dividiam muito pouco, constituindo por isso mesmo um centro quiescente. Era a volta destas células
da extremidade do ponto vegetativo, no anel inicial e por dentro destas, no meristema medular, que a
actividade mitdtica era de facto muito intensa e responsavel, ai sim, por um aumento significativo do nimero de
células, to importante para o crescimento da raiz.
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FIGURA 99 - Esquema da organizagdo e funcionamento do meristema apical radicular. RUDALL (2007)

Surgia assim, a moderna teoria do centro quiescente, e do anel inicial, que sera abordada de uma forma mais
detalhada, quando mais a frente tratarmos do Caule.

A existéncia de uma relativa dorméncia a nivel da regido terminal do meristema radicular, ou seja, por outras
palavras, a existéncia de um centro quiescente parece ser determinada por razdes ambientais. Como referem
STEEVES & SUSSEX (1989), foi confirmado que em Euphorbia esula, em correspondéncia com as flutuagdes
sazonais do clima podia ser observado ou ndo um centro quiescente, bem como o facto de que este podia ser
activado, em condi¢des de laboratério, pela adi¢do de determinados nutrientes ao meio. Por outro lado, ainda em
Euphorbia esula, foi possivel constatar que enquanto na raiz principal e nas raizes mais idosas em geral, era mais
facilmente discernivel um centro quiescente, nas raizes laterais e nas raizes mais jovens, tal ja ndo acontecia.
Nalgumas espécies, como referem STEEVES & SUSSEX (1989), ndo tem sido possivel de todo encontrar um
centro quiescente.

Em condig¢es normais, o centro quiescente nao perde totalmente a sua capacidade de divisdo. Ele é mesmo
capaz de repovoar as regifes meristematicas vizinhas quando elas sdo danificadas. RAVEN et al. (2004),
referem que num estudo em que centros quiescentes de milho (Zea mays) cresceram em cultura estéril, foi
observado que eles tém a capacidade de formar raizes inteiras sem antes formar um calo, ou tecido de
cicatrizacdo. lgualmente foi possivel mostrar uma estreita correlagdo entre o tamanho do centro quiescente e a
complexidade do sistema vascular da raiz. O centro quiescente parece assim desempenhar um papel essencial no
desenvolvimento e organizacdo da raiz

Para STEEVES & SUSSEX (1989), existem ainda muitas dividas no que respeita a aplicacdo de uma ou de
outra teoria, ndo se sabendo mesmo ao certo até que ponto estas podem ser conciliaveis e complementares na
interpretacdo dos apices radiculares e caulinares e ndo contraditérias. Espera-se que uma maior uniformizagéo e
aperfeicoamento dos métodos de estudo dos meristemas apicais (microcirurgia, analise clonal,... etc.) possam vir
a trazer maiores esclarecimentos sobre a sua organizacdo e o seu funcionamento.
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CRESCIMENTO TERMINAL E SUBTERMINAL: MERESIS e AUXESIS

O alongamento da raiz, tal como acontece com o crescimento do caule, deve-se, em primeiro lugar a um
crescimento terminal por via da intensa multiplicacéo celular (meresis), cuja sede é indiscutivelmente o apice
radicular, onde estdo continuamente a ser produzidas novas células, mas deve-se também de uma forma muito
significativa a um crescimento subterminal por via do aumento do tamanho das células recém-formadas
(auxesis). A sede desta Ultima componente do crescimento radicular, auxesis, € como tem sido demonstrado
experimentalmente por diversos investigadores, a regido de alongamento por exceléncia da raiz, que se situa
entre a coifa e a zona pilosa, regido que recebe por isso a designacédo de zona de crescimento.

Verifica-se assim, por outras palavras, uma intensa producédo de células indiferenciadas pelo apice vegetativo
(meresis) e depois 0 crescimento destas células na zona de crescimento subterminal localizada mais acima
(auxesis).

Nas raizes a regido de alongamento é, no entanto, normalmente bastante mais curta do que nos caules,
encontrando-se restringida a uma pequena por¢do de tecidos.

Por outro lado, as raizes tém como regra crescimento indefinido dada a persisténcia durante toda a vida da
planta do &pice vegetativo, ao contrario do caule em que muitas vezes, por via da indugdo floral, o crescimento
terminal é definitivamente interrompido, pelo menos nalguns apices.

O crescimento das raizes é condicionado pelos mais variados factores entre os quais a disponibilidade em
nutrientes.

(a) (d) (€)

FIGURA 100 — Efeito da disponibilidade em nutrientes no crescimento das raizes de Arabidopsis sp:
a) crescimento em condigdes ideais; b) substrato deficiente em fosforo; c) substrato deficiente em azoto;
d) substrato deficiente em enxofre; substrato deficiente em potassio. WAISEL et al. (2002).
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FIGURA 101 — A, Sector da raiz de Anagallis sp., ilustrando o habitual arranjo dos tecidos e a regido central da
coifa que é a columela; B, diagrama do apice radicular de Picea sp., observando-se na coifa uma regido central, a
columela, cujas células se dividem transversalmente e que tem a funcéo de orientar a raiz no seu crescimento
“percebendo” a gravidade. Adap. BEECKMAN (2010).

2.3.3. RAMIFICACAO DAS RAIZES

Na generalidade das plantas vasculares as raizes laterais tm origem a uma certa distancia do ponto
vegetativo terminal, nos tecidos periféricos do cilindro central ou seja mais concretamente a partir do periciclo
nos espermatofitos e da endoderme nos pteridéfitos. Em certas angiospérmicas, como sejam as cucurbitéceas e
as leguminosas, a endoderme e por vezes as camadas de cortex adjacentes contribuem conjuntamente com o
periciclo para a formag&o das raizes laterais (ou secundarias).

Dada a sua origem profunda, no periciclo, as raizes laterais dizem-se enddgenas, ao contrario do que
acontece no caule em que os primdrdios folheares e caulinares (ou seja as gemas, que sdo os eshogos da
ramificacdo do caule) se originam desde logo na camada mais externa do meristema caulinar, denominando-se
por isso mesmo exdgenos. Num grupo restrito de plantas vasculares, os Lycophyta as ramificagOes das raizes
tém origem exdgena, terminal.

B tecido vascular

’.":J'gf";“‘ lv.... ‘A .-‘{F?\
FIGURA 102 — A, estadio tardio do desenvolvimento de uma raiz lateral em Pinus sp.; B, diagrama que
ilustra o facto da regido envolvente & emergéncia das raizes laterais ser um local privilegiado para a penetragao
de microrganismos no cdrtex radicular. Adap. PALLARDY (2008).
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Restantes Plantas Vasculares
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FIGURA 103 - Diagrama ilustrando os dois padrdes de ramificagdo da raiz: A, ramificacdo exdgena, terminal,
nos Lycophyta; B, ramificacdo enddgena, lateral, nos espermatéfitos e pteridofitos, excepto nos licofitos.
RANKER & HAUFLER (2008)

Acontece por outras palavras que, a raiz primeiro apenas cresce e s6 mais tarde forma as suas ramificacdes (a
partir de tecidos internos) enquanto no caule a medida que este cresce se vao formando desde logo na periferia
do meristema apical os esbocos folhares e os primérdios caulinares de que se originam as ramificacdes do caule.

Contudo, conforme refere CUTTER (1987), em algumas espécies, na sua maioria aquaticas, os primérdios
das raizes laterais formam-se muito proximo da regido distal do meristema apical ainda a partir de células
meristematicas pelo que a sua origem parece exdgena. Além disso, como nestes casos 0 nimero de raizes laterais
formadas ¢ grande, a questdo que se tem posto, mas para a qual ndo existe resposta, € a de saber se 0 mecanismo
de controlo da iniciacdo dos primordios é semelhante aquele que ocorre no meristema apical caulinar com a
filotaxia.

As raizes laterais tém origem, como regra, num grupo bem localizado de células do periciclo, placa ou arco
rizogénico, que sendo parenquimatosas retomam por desdiferenciacdo a condi¢do meristematica, comecando por
originar por divisdes sucessivas um primordio radicular que cresce rapidamente em direccdo ao exterior.
Enguanto atravessa o cortex rompendo-o, este primdrdio radicular organiza-se internamente e diferencia um
ponto vegetativo distinto, com a sua coifa ou caliptra protectora. Os tecidos vasculares da raiz lateral vdo-se
diferenciando e quando o primdrdio atinge a superficie, os elementos vasculares da raiz principal ja se encontram
ligados aos da raiz lateral garantindo-se assim a continuidade entre os tecidos condutores das duas raizes. Julga-
se que o rompimento dos tecidos do cortex é facilitado pela accéo de destruicdo dos tecidos corticais por enzimas
segregadas pelas células periféricas do primordio.

Diversos trabalhos experimentais tém demonstrado que o desenvolvimento de raizes laterais pode ser
estimulado pela aplicacdo de hormonas como é o caso das giberelinas e das auxinas e que a remogdo do apice
radicular estimula normalmente o desenvolvimento precoce de raizes laterais. Parece por isso razoavel supor,
conforme defende GEMMELL (1977) que o &pice radicular seja responsavel pela sintese de citocininas que
presentes em elevada concentracdo funcionam como inibidores enquanto em locais mais afastados do &pice e
atingindo-se um equilibrio apropriado entre auxinas e citocininas pode entdo dar-se o desenvolvimento de raizes
laterais. Por outro lado, segundo aquele mesmo autor, em raizes da ervilheira, foi demonstrado que o
desenvolvimento de raizes laterais é afectado pela luz, parecendo mesmo actuar o sistema do fitocromo,
comparavel aquele que afecta a floracao.

As raizes adventicias, que se desenvolvem nos caules de muitas espécies (caso das raizes aéreas da hera,
Hedera helix ), ttm também normalmente origem enddgena, a partir de tecidos adultos.
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Nos pteridofitos as raizes laterais desenvolvem-se em geral a partir de uma Unica célula rizogénica. A
ramificagdo da raiz inicia-se sempre a uma certa distancia do apice vegetativo, normalmente por cima da zona
pilosa. Como excepgao apenas é conhecido o caso de certas licopodiaceas em que a ramificagdo é dicotomica e
se faz por bifurcagdo do ponto vegetativo (VASCONCELLOS & COUTINHO, 1969).

Relativamente & disposi¢do das raizes laterais, verifica-se que estas se inserem normalmente em fiadas
longitudinais distintas, segundo um nimero definido e constante.

O namero de fiadas longitudinais segundo as quais se dispGem as raizes laterais esta em estreita relagdo com
0 namero de feixes lenhosos da raiz. Assim, nas raizes diarcas as raizes laterais formam-se por fora dos raios de
parénquima que separam os feixes lenhosos dos liberinos, resultando quatro fiadas longitudinais, ou seja, 0
dobro do nimero de feixes lenhosos — disposicéo diplostica.

Nas raizes com trés ou mais feixes lenhosos (triarcas a poliarcas), o nimero de séries longitudinais de raizes
laterais é geralmente igual ao nimero de feixes lenhosos — disposicao isdstica — e duas situacdes podem entédo
ser observadas:

- na maioria dos casos, as raizes laterais formam-se por fora dos feixes lenhosos.
- sobretudo em certas monocotiledoneas, as raizes laterais originam-se por fora dos feixes liberinos.

Embora, menos frequentes, existem também casos de raizes, com mais de dois feixes lenhosos que
apresentam uma disposi¢éo dipldstica de raizes laterais.
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FIGURA 104 -Aspectos progressivos do desenvolvimento de uma raiz lateral.
Adap. de BRACEGIRDLE & MILES (1975) e CAMEFORT (1977).
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Xilema

DISPOSICAO ISOSTICA (C e D)

DISPOSICAO DIPLOSTICA (A e B)

FIGURA 105 - Padrdes de ramificagdo da raiz. Disposicao diplostica (A e B) e isOstica das raizes laterais (C e
D). Refira-se que o tipo A (disposicdo dipléstica em raizes com mais de dois feixes lenhosos é muito pouco
frequente). Adap. CAMEFORT (1997).

FIGURA 106 — Isoetes asiatica (Lycophyta), corte longitudinal do apice radicular ilustrando o padrdo de
ramificacdo da raiz, exdgeno, dicotdmico e terminal. RANKER & HAUFLER (2008).
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2.4. DIFERENCIACAO DOS TECIDOS PRIMARIOS

A diferenciagcdo dos tecidos; dérmico, vascular e fundamental, a partir respectivamente da protoderme,
procdmbio e meristema fundamental (sub-regiGes do meristema radicular) aumenta progressivamente com o
afastamento em relacéo a extremidade da raiz, ou seja os diversos tecidos tém maturacédo basifuga.

Relativamente a diferenciacdo da epiderme, a caracteristica que melhor traduz o facto dela ja se ter verificado
é 0 aparecimento dos pélos radiculares, que atingem o seu maximo desenvolvimento um tanto acima da regido
de alongamento da raiz, mais ou menos ao nivel a que tem inicio a maturacdo do xilema. No que respeita ao
padrdo de formacdo dos pélos, os estudos realizados sobretudo em gramineas permitem segundo GEMMELL
(1977) distinguir dois tipos fundamentais:

- 1) epidermes com alternancia regular, de células longas e células curtas (tricoblastos), sendo unicamente a
partir destas Ultimas, que apresentam também ndcleos maiores, que se desenvolvem os pélos;
- 2) epidermes com células, todas mais ou menos semelhantes, ndo se distinguindo tricoblastos.
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FIGURA 107 - Padrdo de diferenciacdo dos tecidos primarios numa raiz de Arabidopsis. BEECKMAN
(2010).
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Embora os limites ndo sejam claros, quatro zonas de desenvolvimento podem ser distinguidas na
extremidade da raiz: a coifa, a zona meristematica, a de alongamento e a de maturacdo. No conjunto ocupam
pouco mais de 1 mm na extremidade da raiz de Arabidopsis. A zona meristematica localiza-se justamente
abaixo da coifa e em Arabidopsis tem um quarto de milimetro de extensdo. E sede de intensas divisdes
celulares. A zona de alongamento é o local de rapido e intenso alongamento celular. Embora algumas células
possam continuar a dividir-se enquanto aumentam de tamanho nessa zona, a taxa de divisdo diminui
progressivamente com o afastamento da extremidade. A regido de maturacdo é a zona na qual as células
adquirem diferenciacdo caracteristica, apos as divisGes e o alongamento terem cessado. A diferenciacdo pode
ter inicio muito cedo, porém as células ndo adquirem o estado de maturacdo até alcancarem essa regido. O
padrao radial dos tecidos diferenciados toma-se evidente na regido de maturacao.

No cortex, comeca normalmente por verificar-se um aumento do seu volume por divisdes periclinais e
aumento radial do volume das células, e s mais tarde a camada mais interna de células sofre suberizagdo e/ou
lenhificacdo das suas paredes, diferenciando-se uma endoderme. A exoderme, conforme ja foi referido, pode
formar-se relativamente cedo ou apenas depois da destrui¢do da epiderme.

No cilindro central, o periciclo é a primeira regido a diferenciar-se.

Dos tecidos vasculares, os primeiros elementos de floema (protofloema), individualizam-se e amadurecem
primeiro que os de protoxilema. Além disso, como refere ESAU (2002), as raizes com crescimento lento
apresentam elementos vasculares maduros mais proximo do meristema apical do que aquelas que apresentam
crescimento répido.

Tanto no floema como no xilema a diferenciagdo prossegue depois em sentido centripeto.

Mais tarde, estando formado todo o floema e o xilema alterno, as raizes com evolucéo vascular completa
apresentam ainda, diferenciacdo do xilema tangencial e de sobreposi¢&o.

RAIZES COM EVOLUCAO VASCULAR COMPLETAE
INCOMPLETA

A generalidade das monocotiledoneas ndo apresenta tecidos secundérios, pelo que as raizes apenas
apresentam estrutura primaria. Acontece também nestes casos, que todo o Xxilema presente é do tipo alterno pois
se apresenta em feixes que alternam claramente com os de floema. Por isso mesmo se diz que a estrutura
primaria das monocotileddneas é incompleta ou que a sua evolugdo vascular é¢ incompleta.

Contrariamente, a maioria das eudicotiledéneas e gimnospérmicas apresentam estrutura secundéria tanto na
raiz como no caule. Nestes casos a estrutura primaria das raizes é também diferente da que ocorre nas
monocotiledéneas, no sentido em que nas raizes a diferenciacdo do xilema primario compreende trés fases
sucessivas CAMEFORT (1997):

- uma primeira fase de formacdao centripeta em que se origina xilema alterno;

- uma fase intermediaria de formacg&o de xilema tangencial e;

- uma Ultima fase de formagdo centrifuga de xilema de sobreposicéo.

Encontramo-nos assim perante uma situacao em que é frequente dizer-se que a estrutura primaria é completa
ou que a evolugdo vascular é completa. Repare-se também, que em rigor, nem todo o xilema primario é de

formacdo centripeta como acontecia no primeiro caso. Segundo CAMEFORT (1997), as Ultimas fases de
producdo de xilema primario preparam ja o crescimento secundario que se avizinha.
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Xilema Tangencial Xilema de Sobreposi¢do

FIGURA 108 - A-D, série de esquemas mostrando a sequéncia de formagéo dos tecidos vasculares primarios
na raiz de uma eudicotiledénea com evolugéo vascular completa. CAMEFORT, 1997.

2.5. TIPOS ESTRUTURAIS DE RAIZES EM ESTADO
PRIMARIO DE CRESCIMENTO

Embora existam algumas excepcbes as raizes das monocotiledoneas sdo normalmente estruturalmente
distintas das raizes das eudicotileddneas e gimnospérmicas, 0 mesmo acontecendo em relagdo aos pteridéfitos.

Metaxilema tardio

\ Metaxilema precoce Protoxilema Metaxilema Mo
\ Protoxilema

Floema

Floema
MONOCOTILEDONEAS EUDICOTILEDONEAS

FIGURA 109 - Tipos estruturais de raizes primarias no que se refere ao nimero de feixes condutores. Adap.
ESAU (2002).
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As principais caracteristicas que permitem distinguir as raizes daqueles grupos vegetais encontram-se a

seguir sintetizadas.

— MONOCOTILEDONEAS versus EUDICOTILEDONEAS

Monocotiledoneas

Células da endoderme, geralmente
com espessamento em U.

Cilindro central bastante desen-
volvido e com inimeros feixes;
como regra mais de 6 x 2 feixes.
Raizes poliarcas, com metaxilema
abundante.

Estrutura primaria persistente.

Evolucéo vascular incompleta;
raizes com formacéao apenas de
xilema alterno.

Raras excepcdes, e.g., Monstera
e Dracaena.

— PTERIDOFITOS

Eudicotiledoneas e Gimnospérmicas

Células da endoderme geralmente
com espessamentos em bandas de
Caspary.

Cilindro central de dimensdes
normalmente mais reduzidas e
apenas com 2-4 feixes x 2.
Raizes monarcas a tetrarcas.

Estrutura primaria, como regra, substituida
mais tarde por uma estrutura secundaria.

Raizes, na maioria, com evolugédo
vascular completa havendo
formacéo de xilema alterno,
tangencial e de sobreposicdo

Nos pteridofitos o sistema radicular é inteiramente constituido por raizes adventicias.

Alguns pteriddfitos primitivos sdo desprovidos de raizes e 0 mesmo acontece em relagdo a outros grupos
considerados evoluidos, como sejam as salvinidceas.

O protoxilema é sempre exarco a semelhanca do que acontece nos espermatofitos.

Sobretudo em algumas espécies aquaticas é frequente a presenca no cortex de um aerénquima por vezes bem
desenvolvido.

A distribuicéo dos tecidos de suporte é bastante diversa OGURA (1972).

Algumas espécies epifiticas (e.g., Pyrrosia penangiana e Pyrrosia adnascens) apresentam um tecido
semelhante ao velame - tdo caracteristico de algumas orquidaceas - e que parece desempenhar as mesmas
fungdes.

Algumas espécies apresentam micorrizas.

Em tracos gerais a estrutura das raizes dos pteridéfitos ndo difere muito da dos espermatofitos.

A estrutura primaria é geralmente persistente, nas espécies actuais, nao estando presentes tecidos
secundarios. OGURA (1972) refere a presenca de tecidos vasculares secundarios nas raizes de um nimero
restrito de espécies actuais, entre as quais, Ophioglossum vulgatum e Botrychium lunaria.
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cortex externo

cortex interno

endoderme

floema

pélo radicular

FIGURA 110 — A, corte transversal de uma raiz diarca de Pteridium aquilinum. O cértex externo, normalmente
mais desenvolvido que o interno, € constituido por células de paredes delgadas, parenquimatosas com largos
espacos intercelulares. O cortex interno é constituido por células de paredes espessadas. A endoderme é
unisseriada e apresenta espessamentos em bandas de Caspary. O periciclo é parenquimatoso e uni ou bisseriado.
B, corte transversal de uma raiz de Polystichum filix-mas, estruturalmente muito semelhante a raiz de Pteridium
aquilinum. Adap. BENDRE & KUMAR (2009)
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FIGURA 111 - Estrutura da raiz de Lycopodium sp. BRACEGIRDLE & MILES (1975)
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A organizacdo do cilindro central é geralmente muito simples. A maioria dos pteridéfitos tem raizes diarcas
ou triarcas, mas raizes monarcas podem ser observadas em alguns fetos dos géneros Ophioglossum, Azolla,
Stylites, enquanto as raizes de muitas espécies das familias Hymenophyllaceae, Gleicheniaceae, Marattiaceae e
Ophioglossaceae, séo poliarcas.

Geralmente a camada mais interna do cortex apresenta-se diferenciada numa endoderme cujas células
apresentam espessamentos em bandas de Caspary. A regido central é normalmente ocupada por elementos do
metaxilema faltando a medula.

Frequentemente a estela apresenta-se protegida por uma bainha de esclerénquima. O periciclo é muitas vezes
multisseriado.

pélo radicular

— epiderme

= \\ cortex externo
~ \\ cortex interno

endoderme externa

\ \\ endoderme interna

metaxilema

floema

protoxilema

FIGURA 112 - Estrutura da raiz de Equisetum sp. O cOrtex externo é constituido por células de paredes
espessadas. O cdrtex interno, normalmente mais desenvolvido que o externo, é constituido por células de paredes
delgadas, parenquimatosas com largos espacos intercelulares. A endoderme é bisseriada, pelo que alguns autores
a designam de endoderme externa e interna. O periciclo encontra-se ausente. BENDRE & KUMAR (2009).
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FIGURA 113 - Estrutura da raiz de Adiantum sp. O cdrtex é parenquimatoso. A endoderme e o periciclo sdo
unisseriados. BENDRE & KUMAR (2009).
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FIGURA 114 — A, estrutura da raiz de Marsilea sp. O cortex é caracterizado por apresentar largas camaras
aeriferas (aerénquima) o que tem a ver com o facto de se tratar de um hidréfito. A endoderme e o periciclo sdo
unisseriados; B, corte transversal da raiz de Azolla sp., pteriddfito igualmente de habitat aquatico e cujas raizes
apresentam um sistema vascular extremamente simplificado e auséncia de tecidos de suporte. BENDRE &
KUMAR (2009).

2.6. PASSAGEM DA ESTRUTURA PRIMARIA DA RAIZ A
ESTRUTURA PRIMARIA DO CAULE

Na estrutura primaria da raiz xilema e floema ocorrem em feixes simples, alternos, e o protoxilema é exarco.

Ao invés, na estrutura primdria do caule o xilema e o floema ocorrem associados em feixes duplos colaterais
(menos frequentes, em feixes bicolaterais ou concéntricos) e o protoxilema é endarco.

Como explicar entdo, que, no colo (regido de ligacdo da raiz ao caule), os feixes simples se transformam em
feixes duplos e o protoxilema que se encontrava localizado por fora na raiz venha a ocupar uma posi¢do mais
interna relativamente ao metaxilema no caule, por forma a garantir a integridade das estruturas ou seja a
continuidade do sistema condutor?

A resposta encontramo-la no facto de que, na regido de transicdo da raiz para o caule, ou seja, no colo:

1) os feixes lenhosos sofrem gradualmente uma rotagéo sobre si préprios de 180°, de modo a inverterem-se
as posic¢oes relativas entre protoxilema e metaxilema;

2) os feixes lenhosos, os feixes liberinos, ou ainda ambos dividem-se cada um, em duas porc¢6es no sentido
radial, que se separam tangencialmente, indo reunir-se acima na forma de feixes duplos colaterais.

De notar que, apenas no caso em que tanto os feixes lenhosos como os liberinos se dividem, resulta no caule
um ndmero de feixes colaterais igual ao de feixes simples da raiz. Nos dois outros casos, 0 nimero de feixes da
raiz é sempre o dobro do ndmero de feixes do caule.

A maior ou menor extensdo, ao longo da qual € realizada a transi¢do da estrutura primaria da raiz para a
estrutura primaria do caule, levou CAMEFORT (1997) a considerar a distingdo entre dois grupos de vegetais:
aqueles em que tal transigdo se processa muito rapidamente apenas ao nivel do colo e outros em que tal transi¢éo
se faz duma forma bastante gradual ao longo de uma extensa regido de ligacdo da raiz ao caule que ultrapassa o0s
limites do colo em sentido restrito.
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FIGURA 115 - Esquema que ilustra a ligacdo dos feixes lenhosos (a pontuado) e liberinos (a cheio) da raiz,
com os feixes libero-lenhosos do caule. VASCONCELLOS & COUTINHO (1969).

feixes duplos, colaterais

metaxilema protoxilema endarco

protoxilema

floema
Caule

Colo

Raiz

floema
metaxilema
protoxilema

feixes simples, alternos
protoxilema exarco

FIGURA 116 - Esquema que ilustra numa plantula a forma como se estabelece no colo, ou zona de
transicdo, a ligagcdo dos feixes simples e alternos da raiz, com os feixes duplos colaterais do caule, segundo a
teoria da rotagdo dos elementos traqueais do xilema. CAMEFORT (1997).
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FIGURA 117 — A-D, quatro tipos de transicdo raiz-caule na zona do colo em eudicotiledoneas com
estruturas diarcas (B, C) e tetrarcas (A, D).

Em 1, os feixes sdo simples e alternos; em 2, os feixes de xilema dividem-se em dois (A e B), apenas um dos
feixes se divide (D) ou ndo chega a haver divisdo do feixe lenhoso; Em 3 e 4, os corddes de xilema sofrem
rotacGes sobre si proprios de 180 graus, por forma a inverterem-se as posigdes relativas entre proto e
metaxilema. Os feixes lenhosos aproximam-se dos feixes liberino; em 5, estdo constituidos os feixes duplos
colaterais tipicos do caule. BECK (2009).

Os eixos caulinar e radicular, tm origem como uma estrutura Unica, continua, durante o desenvolvimento do
embrido. Tanto assim é que no inicio é dificil dizer onde acaba um e comeca o outro, falando-se em eixo
hipocétilo-radicular. A transi¢do vascular ocorre ja no eixo do embrido e mais tarde na plantula. A continuidade
vascular entre os sistemas da raiz e do caule é mantida por toda a vida da planta, embora se torne mais facil de
compreender na estrutura secundario ja que caule e raiz se tornam muito semelhantes, quando na estrutura
primaria eram muito diferentes.
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3. ESTRUTURA SECUNDARIA DA RAIZ

Dado que os aspectos envolvendo a ontogénese, a estrutura e a actividade dos meristemas laterais, cambio e
felogene, assim como a caracterizagdo dos tecidos por eles originados — lenho, floema secundario, feloderme e
stiber — sdo na generalidade muito semelhantes, quer se trate da raiz ou do caule, optou-se por dar maior
desenvolvimento a estes aspectos no capitulo respeitante & estrutura secundaria do caule pelo que aqui esta
matéria apenas é aflorada nos seus aspectos essenciais e/ou especificos.

Na generalidade das eudicotiled6neas e gimnospérmicas — muito raramente em algumas monocotileddneas
— as raizes engrossam com a idade devido a formagdo de tecidos vasculares secundarios (xilema e floema
secundarios) e de novos tecidos de protecgdo, isto €, de uma periderme.

Tanto o xilema como o floema secundarios tém origem no cambio vascular, enquanto a periderme tem
origem noutro meristema secundario, a felogene. Ambos os meristemas sdo considerados, grosso modo,
meristemas secundarios pois resultam da desdiferenciacdo de tecidos definitivos cujas células readquirem a
condi¢do meristematica.

Em virtude deste crescimento secundario a estrutura das raizes modifica-se de tal modo que assume um
aspecto muito semelhante a do caule secundério, ao contrario do que acontece na estrutura primaria em que o
caule e a raiz s§o anatomicamente muito diferentes.

3.1. CRESCIMENTO SECUNDARIO
3.1.1. FORMACAO DO CAMBIO

O cambio, cAmbio vascular ou cdmbio crivo-lenhoso, tem como regra origem:

- em parte nas células do procdmbio que se mantém indiferenciadas entre o xilema e floema primérios (o
chamado procambio residual);

- em parte nas células do periciclo localizadas por fora dos p6los do xilema;

- e ainda, nas células parenquimatosas da medula que se apresentam por fora dos polos de floema e em
continuidade com estes.

Alguns autores consideram que esta Ultima componente do cambio tem origem em células procambiais —
que se mantiveram indiferenciadas por fora do floema — e ndo em células da medula que se desdiferenciam. Em
todo o caso, s6 a conjugacao de todos estes factores conduz a formagdo de um anel cambial continuo, bastante
sinuoso de inicio, mas que, mais tarde, apds a sua entrada em funcionamento, vem a adquirir rapidamente a
forma circular.

A localizacdo do cambio é invariavelmente por fora do xilema e por dentro do floema, e as suas células
dividem-se repetidamente sobretudo no sentido tangencial.

3.1.2. ACTIVIDADE CAMBIAL

As por¢des do cambio localizadas, tanto entre os feixes liberinos e lenhosos, como as localizadas por dentro
dos feixes do floema iniciam o seu funcionamento antes das por¢des do cAmbio localizadas por fora dos feixes
lenhosos, de modo que o cdmbio adquire rapidamente a forma circular.

Na raiz, a semelhanca do que acontece no caule, o cdmbio apresenta dois tipos de células; as iniciais dos
raios, células quase isodiamétricas, que vao originar os elementos do parénquima lenhoso radial, e as iniciais
fusiformes, células alongadas, de cuja diferenciagdo resultam os elementos vasculares secundarios, o
parénquima lenhoso longitudinal e as fibras.

Pela disposicdo das iniciais dos raios e das iniciais fusiformes, o cAmbio pode apresentar-se estratificado ou
nao.
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FIGURA 118 — Esquema que ilustra a divisao das células iniciais radiais e fusiformes do cdmbio vascular, para
originar os tecidos vasculares secundarios de uma angiospérmica. GEMMEL (1977).
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FIGURA 119 — Esquema que ilustra a divisdo das células iniciais radiais e fusiformes do cdmbio vascular, para
originar os tecidos vasculares secundarios de uma gimnospérmica. STEEVES & SUSSEX (1989)
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As células produzidas pelo cambio diferenciam-se; aquelas que sdo produzidas para o exterior em liber ou
floema secundario e as que sdo produzidas para o interior em lenho ou xilema secundario. O lenho resulta assim
da actividade centripeta do cambio, enquanto o liber secundario provém da actividade cambial centrifuga.

Posta noutros termos a questdo tem obviamente resposta diferente. Como os varios anéis de xilema
secundario se vao formando cada vez mais para o exterior, diz-se que o lenho tem formacédo centrifuga, ao
contrario do que acontecia com o xilema priméario. Mas o floema secundario continua a ter formag&o centripeta
tal como acontecia com o liber primario.

Por fora dos feixes lenhosos primarios, e no local onde se situam os raios medulares, o cambio, origina de
inicio normalmente, tanto para o interior como em direccdo a periferia, apenas parénquima, resultando sectores
de xilema e floema separados por raios medulares de extensdo variavel. Apenas mais tarde, o cambio pode
passar a produzir em toda a sua extensdo tecidos vasculares secundarios, tomando estes a forma de um anel
continuo. Em certas espécies cujo crescimento secundario é incipiente, tal nunca se chega porém a verificar.

Elemento de vaso

Elemento de va : :
o -~ de madeira tardna\

de madeira precoce

Inicial
fusiforme

Inicial
do raio

Inicial
fusiforme

Traqueido ou fibra
I~ Parénquima de xilema «
longitudinal A

FIGURA 120 — A, Representacdo dos varios tipos de células que podem ter origem numa inicial fusiforme do
cambio vascular de uma angiospérmica; B, Diagrama de um corte tangencial da regido cambial mostrando as
suas iniciais fusiformes e radiais. GEMMEL (1977).

O cambio depressa adquire a configuragcdo de um anel circular e a formacdo de madeira e liber faz-se de
modo regular, como no caule, avultando largamente o lenho em relagdo ao liber. Uma excepcédo notavel, € no
entanto a raiz da cenoura em que o floema secundario é tdo ou mais abundante que o xilema secundario.

Com o funcionamento do cambio, pelo menos parte do xilema priméario é incorporada normalmente no
xilema secundario, mas em muitos casos, como por exemplo, no feijoeiro (Phaseolus vulgaris ) parte dos feixes
lenhosos primarios conservam-se distintos, permitindo distinguir a estrutura secundéria da raiz da do caule, em
que todo o xilema tem floema associado.

Em relacdo ao floema primario, este é normalmente arrastado para fora sendo no todo ou em parte esmagado
pelos tecidos secundarios no seu crescimento.
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FIGURA 121 — Inicio da formagdo do cambio em que se podem observar as por¢des que se localizam entre
0s pdlos de xilema e floema priméario, mas ndo estdo ainda presentes as por¢des do cambio que se irdo
desenvolver por fora dos feixes xilémicos.
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FIGURA 122 — Fase em que 0 anel cambial embora completamente formado ainda tem uma forma bastante
sinuosa. J& estdo presentes alguns elementos de xilema e floema secundarios, mas como 0 engrossamento
secundario ainda foi muito pouco significativo, a endoderme e o periciclo ainda ndo foram destruidos mantendo-
se intactos.
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FIGURA 123 — A medida que o cAmbio vai funcionando e a raiz aumentando de diametro ele rapidamente
adquire a forma circular. Para a formagdo do “anel” cambial inicial contribuem o procdmbio que ndo se chegou a
diferenciar em tecidos vasculares primarios (procambio residual), o periciclo e por vezes, também células que
resultam da desdiferenciacdo do parénquima medular. A situagdo representada diz respeito a uma raiz tetrarca de
uma eudicotileddnea.
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FIGURA 124 - Dois aspectos progressivos do crescimento secundario na raiz. A esquerda, inicio do crescimento
secundario com a formagdo do cAmbio, tendo este ainda a sua caracteristica forma sinuosa inicial. A direita,
algum tempo depois da entrada em funcionamento do cambio, estando ja presentes tecidos vasculares
secundarios. CAMEFORT (1997).

O lenho das raizes apresenta geralmente, tal como acontece com o caule anéis de crescimento, mas ha casos
em que estes ndo chegam a formar-se.



112

traqueido
e
—
&
7
&
Ll
(=]
—
=
=
=]
A

FIGURA 125 - Cortes transversais de raizes de duas espécies crescendo no mesmo ambiente: A, Picea abies,
com anéis de crescimento evidentes, como é caracteristico das raizes com crescimento secundario; B, Quercus

petraea, em que excepcionalmente ndo sdo discerniveis anéis de crescimento. SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 126 - Cortes transversais de raizes de duas espécies que inicialmente cresciam, como €é habitual,
enterradas no solo e que passaram a desenvolver-se a sua superficie. Em ambos os casos 0s vasos de grande
diametro das raizes deram lugar a vasos de muito menor didametro quando as raizes passaram a ficar expostas, e
portanto, com caracteristicas mais semelhantes as dos caules. A, Prunus persica, em que se pode igualmente
observar o desenvolvimento de muito tecido fibroso nas raizes expostas, como é tipico dos caules; B, Ziziphus
lotus. SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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Quando comparada com o lenho do caule, a madeira das raizes apresenta geralmente uma menor proporgao
de fibras e maior de vasos, além de que os anéis de crescimento sdo normalmente de mais dificil observacao,
dada a maior homogeneidade do lenho. As raizes apresentam também, como regra, maior proporgao relativa de
tecidos parenquimatosos.

Outra caracteristica importante é o facto, dos vasos serem geralmente de maior didmetro nas raizes e da
porosidade em anel ser muito rara no lenho das raizes, mesmo nas espécies cujo caule apresenta aquele padrdo
de distribuicéo dos vasos.

O lenho dos caules subterraneos ou aquaticos tende a apresentar caracteristicas semelhantes ao das raizes. E,
conforme refere METCALFE (1989) foi possivel demonstrar que em Acer pseudoplatanus, os caules
subterraneos quando colocados a descoberto por remocéo do solo desenvolviam entre outros aspectos um lenho
com vasos de menor diametro, aproximando-se das caracteristicas dos caules aéreos.

As fibras gelatinosas, tipicas do lenho de reaccdo dos caules aéreos, ndo ocorrem geralmente nas raizes.

A semelhanca dos caules, parénquima lenhoso radial e longitudinal podem normalmente ser observados nas
raizes.

Como resultado do aumento de didmetro das raizes, devido a producéo de xilema e floema secundéarios, o
cortex tende a romper-se, dado que ndo é capaz de acompanhar tal crescimento e é eliminado juntamente com a
epiderme e a endoderme, formando-se novos tecidos de proteccdo, a periderme. Na estrutura secundéria, ndo é
assim possivel, observar a endoderme, e normalmente o Unico tecido cortical presente € o cortex secundario ou
feloderme (que faz parte da periderme).

Na maior parte das eudicotileddneas herbéaceas, como refere CAMEFORT (1997), porque o crescimento
secundario nas raizes é muito incipiente, formam-se tecidos condutores secundarios, mas ndo chega a formar-se
verdadeiramente uma periderme. Noutros casos, como refere ESAU (2002) o periciclo forma um tecido de
proteccdo especial, a poliderme.

Segundo GEMMELL (1977) a iniciacdo e desenvolvimento de tecidos secundarios na raiz parece ser
controlada hormonalmente a partir de auxinas e citocininas translocadas do caule para a raiz como resposta ao
estimulo do fotoperiodo.

3.1.3. FORMACAO DA FELOGENE

Contrariamente ao que se passa no caule, nas raizes, a felogene, cdmbio suberoso, cAmbio subero-
felodérmico ou cAmbio da casca, tem geralmente origem profunda, em tecidos internos, na maior parte dos
casos no periciclo. Menos frequentemente a felogene pode ter origem no cdrtex, ou raramente em tecidos
periféricos, como seja na epiderme (Solidago spp.) ou ha exoderme.

Repare-se que no caso mais frequente em que a felogene tem origem no periciclo, pode colocar-se a questéo,
como é que o periciclo sendo constituido por uma s6 assentada de células, contribui tanto para a formagéo do
cambio como para originar a felogene? A resposta é que as células do periciclo quando retomam a condi¢do
meristematica comecam por originar, por fora dos pdlos de xilema — que € onde o problema se pde com mais
acuidade — um aglomerado de células, das quais as mais internas vao participar na formacdo do cambio e as
mais externas, na formacao da felogene.

Nas raizes de reserva, a periderme tem geralmente origem superficial (como é caracteristico dos caules) nao
havendo, por isso, perda da regido cortical, muito rica em parénquima de reserva, com o crescimento secundario.

3.1.4. ACTIVIDADE DA FELOGENE

A felogene produz sempre, para o exterior, células que apresentam suberizacdo da parede, e se apresentam
mortas na maturagdo, constituindo o stber ou felema e na maioria das vezes produz também, para o interior
tecido parenquimatoso de reserva, a feloderme ou cértex secundario. O conjunto destes dois tecidos e da
respectiva felogene que os originou, constitui a periderme.

Enquanto nas raizes perenes, com engrossamento secundario, 0 cdmbio é normalmente um s6 durante toda a
vida da planta, a felogene é normalmente substituida na sua funcdo por felogenes que se formam
progressivamente mais para o interior, a partir normalmente do coOrtex secundario (feloderme) por
desdiferenciagdo das suas células. Em tais circunstancias a raiz apresenta, como o caule, ritidoma (casca morta)
constituida pelos tecidos mortos exteriores a Ultima felogene a formar-se, e que se podem destacar, por
esfoliacdo. Refira-se que a casca viva, em si compreende, como é sabido, o floema e todo o cértex até a Gltima
felogene a formar-se.
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FIGURA 127 - Localizacdo e funcionamento da felogene; sequéncia esquematica. Adap. CAMEFORT,
1997.
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FIGURA 128 - Corte transversal de uma raiz em estadio secundario de crescimento de Cucurbita pepo.
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FIGURA 129 - Corte transversal duma raiz idosa de Tilia europaea. BRACEGIRDLE & MILES (1975).
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FIGURA 131- Raiz de Rumex sp. em estadio secundario de crescimento. BRACEGIRDLE & MILES
(1975).

3.2. ARAIZ E A RIZOSFERA

A rizosfera é a regido onde o solo e as raizes das plantas entram em contacto. Ela contém uma grande
diversidade de microrganismo, sendo um local de intensa actividade microbiolégica e um sistema bioldgico
extremamente complexo e dindmico, onde diversos organismos em associagdo com as raizes, formam
comunidades unicas.

Tem sido observado que a diversidade e o nimero de microrganismos na raiz e a sua volta é muito maior do
que no restante solo afastado das raizes. As bactérias e os fungos sdo 0s microrganismos predominantes e 0 seu
crescimento € estimulado por nutrientes como agucares, aminoacidos e vitaminas libertados pelo tecido
radicular. Os produtos do metabolismo microbiano que séo liberados na rizosfera afectam muito favoravelmente
o crescimento das plantas. Desta forma, uma troca de nutrientes ocorre entre o sistema radicular da planta e os
organismos presentes na rizosfera. Este microambiente Unico, tem vindo a ser largamente estudado nas Gltimas
décadas TAIZ & ZEIGLER (2002).

Na rizosfera fungos e bactérias estabelecem relagdes simbidticas com as raizes, sendo que as mais
importantes e que tém sido objecto de estudos mais aprofundados, sdo os nddulos radiculares e as micorrizas.
Os microrganismos que habitam, a rizosfera alimentam-se de células que as raizes (em particular a coifa) vdo
perdendo na sua accdo de penetragcdo no solo (rizodepdsitos) e dos aglcares e composto proteicos libertados pela
raiz. Em contrapartida eles ajudam a proteger as raizes de organismos patogénicos e pdem a disposicdo das
plantas nutrientes (em particular, azoto, fésforo e potassio) que estavam no solo, mas ndo estavam em formas
assimilaveis.

Algumas populacdes da rizosfera podem favorecer o crescimento das plantas por inibirem a actividade
patogénica de outros microrganismos. Os mecanismos de inibicdo podem incluir a producéo de antibioticos e
outros compostos. A rizosfera ¢, pois, uma fonte de bactérias produtoras de metabolitos secundarios, como
auxinas, antibidticos, acidos, enzimas extra-celulares, ... etc. Algumas dessas bactérias sdo potentes agentes de
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controlo de fungos patogénicos que poderiam afectar o sistema radicular, destacando-se principalmente as
bactérias do género Pseudomonas.

Alguns microrganismos da rizosfera desenvolveram mecanismos especializados para degradar compostos
naturais complexos, como a lenhina, a celulose, a quitina e materiais himicos ou biodegradar materiais que
seriam tdxicos para as raizes da planta.

As raizes de algumas plantas segregam compostos alelopaticos, que inibem a germinagdo de sementes ou o
desenvolvimento de certos organismos.

Alguns compostos segregados pelas raizes, uma vez detectados por fungos micorrizicos, estimulam a
germinacdo dos esporos e promovem o estabelecimento das micorrizas. E, no mesmo sentido, as bactérias do
género Rhizobium, detectam igualmente compostos ja identificados que sdo segregados pelas raizes das
leguminosas €, em seguida, produzem outros compostos, que sinalizam para a planta a sua presenca o que levara
a um mais rapido estabelecimento dos nédulos radiculares. E extraordinario como as bactérias fixadoras de azoto
podem apresentar ciclos de actividade semelhantes aos da planta simbionte, produzindo maiores quantidades de
azoto durante o periodo diurno precisamente quando sdo maiores as necessidades naquele nutriente.

Na rizosfera observa-se uma maior estabilidade estrutural, das particulas de solo, tanto pela acgdo mecanica
das raizes, como pela ac¢do agregadora da mucilagem produzida pela coifa das raizes como dos exsudados dos
diferentes organismos presentes.

Em sentido contréario, as sementes de algumas espécies parasitas de raizes, uma vez na rizosfera, séo capazes
de detectar a presenca de determinados compostos produzidos pelas raizes e iniciarem a germinacdo das suas
sementes com vista ao estabelecimento das relacdes parasita-hospedeiro.

Na rizosfera existem muitos nematodos fitoparasitas, ecto- e endoparasitas; 0s primeiros mantém-se no solo,
enguanto os segundos penetram no cortex das plantas, o que geralmente provoca o desenvolvimento de tumores
ou galhas. Estas, sdo estruturas vegetais deformadas pela presenca do verme, dentro das quais 0s nematodos se
desenvolvem e podem sobreviver por muitos e muitos anos. Refira-se que as galhas sdo muito mais conhecidas
de todos quando afectam a parte aérea das plantas.

FIGURA 132- Afeccdes do sistema radicular provocadas por nematodos: A, simples les6es: B, formacao de
galhas radiculares. WAISEL et al. (2002).

3.2.1. NODOSIDADES OU NODULOS RADICULARES

Pela sua enorme importancia econdémica tém sido largamente estudadas do ponto de vista histologico as
nodosidades ou nédulos radiculares das leguminosas.

As nodosidades radiculares sdo devidas a simbiose de bactérias, conhecidas como rizébios (Rhizobium,
Bradyrhizobium, Azorhizobium, Photorhizobium e Sinorhzobium) com as raizes da generalidade das
leguminosas, e de certas rosaceas (e.g., Dryas drumondii, Chamaebatia foliolosa) e sdo da maior importancia na
nutrigdo azotada destas espécies (STERN, et al. (2010).
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FIGURA 133 - Diagrama tridimensional da raiz de uma leguminosa com um nédulo indeterminado devido a
simbiose com bactérias do género Rhizobium. FAHN (1990)

Os rizébios séo bactérias sdo capazes de absorver o0 azoto contido no ar do solo e converté-lo em compostos
assimilaveis pela planta e, em contrapartida, recebem aglcares e outros nutrientes organicos.

Em geral as bactérias penetram no cortex das raizes jovens através dos pélos absorventes, os quais

tipicamente comegam por encurvar-se, envolvendo os rizébios. J& no interior, as bactérias proliferam e
deslocam-se através dos filamentos ou corddes de infeccdo que sdo estruturas tubulares formadas pelo
crescimento interno progressivo das paredes celulares, pertencentes aos pélos radiculares, a partir do sitio de
penetragdo, ou seja, canais de celulose produzidos pelas proprias células da raiz.
Um mesmo pélo radicular pode ser invadido por indmeros rizébios e, assim, pode conter varios corddes de
infeccdo. A bactéria simbionte também induz diviséo celular em determinadas regides do cortex, entrando nessas
regides através do crescimento e ramificacdo dos corddes de infeccdo. Os rizobios fixadores de azoto quando
aumentam de tamanho sdo chamados de bacteridides. A membrana que envolve o bacteridide é designada
membrana peribacteridide. A liberacdo dos rizébios a partir do corddo de infeccéo para os envelopes derivados
da membrana plasmatica dos pélos radiculares e a proliferacdo continuada tanto dos bacteri6ides como das
células corticais da raiz resultam na formac&o de crescimentos tumorais conhecidos como nddulos que se tornam
visiveis macroscopicamente. Ramificaces dos tecidos vasculares estabelecem a conexdo do cilindro central da
raiz com estes nddulos mostrando existir um sistema de transporte para troca de nutrientes entre as bactérias e a
raiz, ou seja, entre os dois simbiontes WAISEL et al. (2002).

Em muitas leguminosas de clima temperado (e.g., ervilheira), os nédulos sdo alongados e cilindricos, devido
a presenca de um meristema apical do nodulo designando-se nddulos indeterminados. Os nddulos de
leguminosas tropicais, caso da soja e do amendoim, ndo apresentam um meristema apical persistente, sendo
esféricos e dizendo-se nédulos determinados.

Integrando a estrutura dos nddulos radiculares tém sido observadas células de transferéncia, isto é, células
de parénquima xilémico cujas paredes apresentam protuberancias para o interior e uma membrana plasmatica
muito ampliada e cuja fungdo € muito importante no transporte a curtas distancias, na interligagdo entre os
simbiontes.

As células de transferéncia tém também sido observadas em raizes de plantas sujeitas a acentuadas situacdes de

stress TAIZ & ZEIGLER (2002).
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FIGURA 134 — A, corte longitudinal de um nédulo actinorrizico. A zona 2 contém células infectadas e
gradualmente preenchidas com hifas de Frankia e que posteriormente formam vesiculas. Zona 3, regido mais
importante, onde se desenvolve a simbiose e onde é fixado o azoto e transferido dos fungos para a planta; Zona
4, regido de senescéncia em que ja ndo se verifica fixacdo de azoto; B-C, Corte longitudinal de dois nédulos de
leguminosas, um com crescimento determinado e outro indeterminado. Apenas em B é possivel identificar uma
regido meristematica apical persistente (1); uma regido de penetracdo do rizobio (I1) e uma zona de senescéncia
nos nédulos mais velhos (IV). Ambos os tipos de nddulos apresentam a regido mais importante, aquela onde se
desenvolve a simbiose e onde ¢ fixado o azoto e transferido das bactérias para a planta (111). Adap. AMANCIO
& STULEN (2004).
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FIGURA 135 — Aspecto externo dos nodulos radiculares na soja, Glycine max (A) e pormenor do corte
longitudinal de um dos nédulos (B). Adap. WAISEL et al. (2002).
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FIGURA 136 - A-H, fases do desenvolvimento de nddulos radiculares. O estabelecimento da simbiose inicia-se
com uma troca de sinais entre a planta e a bactéria. A sinalizac&o, o processo de infecgdo e o desenvolvimento de
nodulos fixadores de azoto envolvem genes especificos. A formagdo do nddulo envolve véarias hormonas. Os
rizébios libertam factores Nod, que induzem um pronunciado enrolamento dos pélos radiculares que passam a
envolver os rizdbios. A parede celular do pélo radicular é degradada, permitindo que as células bacterianas
tenham acesso, a superficie externa da membrana plasmatica. Segue-se a formagdo de um canal de infeccéo, uma
extensdo interna tubular da membrana plasmatica, que é produzida pela fusdo de vesiculas derivadas do
complexo de Golgi no local da infeccdo. O canal cresce no seu apice pela fusdo de vesiculas secretoras na
extremidade do tubo. Na regido mais profunda do cortex, proximo do xilema, as células corticais
desdiferenciam-se e iniciam a sua divisdo, formando o primérdio nodular, a partir do qual o nddulo se ira
desenvolver. Os primordios nodulares formam-se por fora dos pélos do protoxilema. Diferentes compostos de
sinalizacdo, controlam a posi¢do do primordio nodular. O canal de infeccdo, preenchido pelos rizébios em
proliferacdo, alonga-se através do pélo radicular e das camadas de células corticais, em direccdo ao primordio
nodular. Quando o canal de infeccéo atinge as células especializadas no nodulo, a sua extremidade funde-se com
a membrana plasmatica da célula hospedeira, libertando células bacterianas envoltas numa membrana deriva da
membrana plasmatica da célula hospedeira. A ramificacdo do canal de infeccdo dentro dos nédulos permite
infectar muitas células. As bactérias continuam a dividir-se e a membrana que as envolve aumenta em superficie
para acomodar esse crescimento. Em seguida, a partir de um sinal da planta, as bactérias param de se dividir e
comecam a aumentar de tamanho diferenciando-se em organitos endossimbiéticos fixadores de azoto,
denominados bacteridides. O nddulo desenvolve um sistema vascular que facilita as trocas entre a planta e as
bactérias e uma camada de células para excluir o oxigénio do interior do nédulo. CAMPBELL & RECCE
(2005).



121

As leguminosas sdo de longe o maior grupo de plantas que entram em associacdo de fixacdo de azoto com
bactérias simbi6ticas.

As gramineas também podem desenvolver relagdes simbidticas com organismos fixadores de azoto, mas
nessas associa¢des ndo sdo produzidos nddulos. A bactéria fixadora de azoto coloniza os tecidos externos da
planta, no caule ou na raiz. Por exemplo, a bactéria fixadora de azoto Acetobacter diazotrophicus, vive no
apoplasto dos tecidos do caule da cana-de-agUcar e pode suprir o seu hospedeiro com azoto suficiente para
garantir a sua independéncia em fertilizantes azotados.

O potencial da aplicacdo de Azospirillium, no milho e noutras gramineas tem sido investigado. Porém esse
organismo parece fixar pouco azoto quando associado as plantas. No caso da raiz, a bactéria reveste
normalmente a epiderme, localizando-se préximo da zona de alongamento dos pélos radiculares TAIZ &
ZEIGLER (2002).

nodulos

FIGURA 137 — Raizes de Alnus sp., com nédulos actinorrizicos, agrupados em conjuntos muito densos,
com origem em simbioses com fungos actinomicetos filamentosos do género Frankia.

Algumas espécies que ndo pertencem as leguminosas (e.g., Alnus, amieiros) fixam azoto em nddulos
actinorrizicos, formados em associacdo com outros microrganismos, como sejam, fungos actinomicetos
filamentosos do género Frankia. Nas Podocarpaceae, os nddulos fixadores de azoto devem-se igualmente ao
estabelecimento de simbioses com fungos do tipo micorrizico e ndo a bactérias.

Myrica gale, Casuarina, Comptonia e Ceanothus tambhém formam associages simbidticas fixadoras
de azoto com actinomicetos. As algas azuis fixadoras de azoto dos géneros Anabaena e Nostoc, ocorrem com
frequéncia associadas a certas plantas. E o caso das raizes coraldides presentes em Cycas e dos nédulos nos
peciolos foliares de Gunnera, ambos devidos a simbioses com Nostoc. Diversas cianobactérias podem ocorrer
associadas as raizes aéreas de algumas orquideas epifitas.

Outra relacdo simbidtica importante ocorre entre Azolla, um pequeno feto aquatico flutuante, e
Anabaena, uma cianobactéria fixadora de azoto que vive nas cavidades das folhas de Azolla. A simbiose Azolla-
Anabaena € Unica entre as simbioses fixadoras de azoto porque a relacdo ¢ mantida durante todo o ciclo de vida
dos simbiontes. No extremo Oriente, a multiplicacdo de Azolla-Anabaena ¢ incentivada nas plantacBes de
arroz, pois contribui para o enriquecimento do solo em varios quilos por hectare.
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FIGURA 138 - Fases do desenvolvimento de nddulos radiculares em Alnus sp., com origem em simbioses,
ndo com bactérias, com fungos actinomicetos filamentosos do género Frankia: a) troca de sinais entre a planta e
o fungo, Frankia sp., induzem a deformacéo dos pélos radiculares; b) o fungo penetra no corpo da planta
através dos pélos deformados atingindo o cortex; c) da-se a hipertrofia das células infectadas formando-se um
pré-nédulo. Complementarmente, as células do periciclo localizadas proximamente dividem-se para formarem
em conjunto um primérdio do nédulo; d) as hifas do fungo partindo do pré-nédulo invadem o cértex do
primordio do nddulo; e) no nddulo maduro 4 zonas podem ser observadas — zona meristematica; zona de
infec¢do; zona de fixacdo de azoto e zona de senescéncia. Os nédulos apresentam uma estrutura vascular central
semelhante s das raizes. BEECKMAN (2010).

Em sintese:

1 - No solo existem bactérias fixadoras de azoto: a maioria tem vida livre; apenas algumas espécies se
estabelecem como simbiontes com raizes de vérias plantas.

2 - A fixacdo de azoto requer geralmente condi¢Ges anaerdbicas.

3 - A fixacdo simbidtica de azoto ocorre geralmente em estruturas especializadas (nédulos).

No caso do género Gunnera, a simbiose estabelece-se em glandulas que se formam nos caules, mas que se
desenvolvem independentemente do organismo simbionte No caso das leguminosas as bactérias fixadoras de
azoto induzem a formacédo de nddulos nas raizes.

4- O estabelecimento da simbiose requer uma troca de sinais entre a planta e a bactéria.

A sinalizacdo, o processo de infeccdo e o desenvolvimento de nédulos fixadores de azoto envolvem genes
especificos tanto da planta (genes nodulinos) como do rizdbio (genes de nodulagao).

5- A formacao do nddulo envolve varias hormonas.
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FIGURA 139 — Diagrama que ilustra a importante simbiose que se estabelece entre Azolla, um pequeno feto
aquético flutuante, e Anabaena, uma cianobactéria fixadora de azoto que vive nas cavidades das folhas de
Azolla. Adap. CAMPBELL & RECCE (2005).

3.2.2. MICORRIZAS

Pela sua enorme importancia econdémica tém sido largamente estudadas do ponto de vista histoldgico as
micorrizas presentes na maioria das espécies terrestres.

Tem sido observado que apesar do fungo invadir a regido cortical da raiz o desenvolvimento desta ndo é
prejudicado, antes pelo contrario (PETERSON et al., 2004).

A principal funcdo atribuida aos fungos simbiontes parece ser a de colocar a disposi¢do da planta fosforo

assimilavel e em contrapartida as raizes estariam fornecendo aos fungos, agUcares, aminoécidos e outras
substancias organicas necessarias ao seu desenvolvimento.
Um dos exemplos mais interessantes e ecologicamente mais significativo de mutualismo, diz respeito a
interaccdo entre fungos e plantas. As raizes da maioria das plantas vasculares estdo associadas com fungos,
formando estruturas conhecidas como micorrizas. Estes fungos desempenham um papel vital na absorcdo de
fésforo e outros nutrientes essenciais. Sem os fungos, o crescimento normal de muitas destas plantas seria
impossivel (RAVEN, et al. (2004).

As micorrizas podem ter desempenhado um papel crucial no estabelecimento das primeiras plantas
terrestres.

Em muitas plantas vasculares, individuos incapazes de desenvolver micorrizas sdo dificilmente
encontrados em certas condi¢des naturais, embora o crescimento possa ser possivel sem fungos se 0s nutrientes
forem abundantes. A maior parte das plantas vasculares sdo organismos duplos com alguma semelhanga
com os liquenes. Assim se expressou S. A. Wilde, cientista de solo da Universidade de Wisconsin: "uma arvore
removida do solo é somente uma parte de toda a planta, uma parte cirurgicamente separada de seu érgdo de
absorcdo e digestdo™" (RAVEN, et al. (2004).

A generalidade das orquidaceas, que apresenta sementes incompletamente formadas e as espécies mico-
heterotroficas apenas conseguem sobreviver gragas ao estabelecimento de simbioses com fungos do solo.

Em contrapartida as espécies das familias Cruciferae, Chenopodiaceae e Proteaceae, assim como plantas
aquaticas, raramente ou nunca tém micorrizas. Estas também estdo ausentes em raizes de plantas que se
desenvolvem em solos muito secos, salinos ou alagados ou onde a fertilidade do solo é extremamente elevada ou
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baixa. Plantas cultivadas em hidroponia e plantas muito jovens em rapido crescimento raramente apresentam
micorrizas.

Os fungos que formam associagdes do tipo micorriza na maioria das plantas sdo zigomicetos; as
associagdes sdo chamadas endomicorrizas, e sdo caracteristicas da maioria das espécies herbaceas, arbustivas e
arbdreas. Em alguns grupos de coniferas e eudicotiledéneas arbéreas, as associagdes sdo principalmente com
basidiomicetos, mas também com certos ascomicetos; tais associagdes sdo chamadas ectomicorrizas. Algumas
delas sdo altamente especificas. Por exemplo, o fungo Boletus elegans é conhecido em associacdo somente com
Larix, uma conifera. Outros fungos, tais como Cenococcum geophilum, foram observados vivendo em
associacdo ectomicorrizica com arvores pertencentes a mais de uma duzia de géneros. As ectomicorrizas sdo
particularmente caracteristicas de comunidades de arvores relativamente homogéneas, crescendo a latitudes
elevadas do Hemisfério Norte ou em grandes altitudes, dois locais onde as baixas taxas de decomposicdo da
matéria organica podem tornar os nutrientes particularmente dificeis de obter.

Em sintese. as micorrizas sdo associagGes simbidticas de inimeros fungos com as raizes de variadissimas
espécies, que tdo importantes sdo para assegurar a sua nutri¢do sobretudo em fésforo e potéssio. Acredita-se que
mais de 90% das plantas superiores apresentam micorrizas.

S&o dois os tipos principais de micorrizas, consoante a relagdo entre o fungo e as células do cértex:

-MICORRIZAS ECTOTROFICAS OU ECTOMICORRIZAS.

Estdo presentes em 25 familias de plantas vasculares e cerca de 3% das plantas com semente, na maioria
lenhosas, que dominam em quase todos 0s ecossistemas terrestres. Os fungos simbiontes pertencem as divisGes
Ascomycotina e Basidiomycotina.

O fungo desenvolve-se a volta da raiz e forma um invélucro a que se dd o0 nome de manto. Ele atinge a
regido cortical penetrando por entre os espagos intercelulares, sem no entanto as hifas invadirem o interior das
células corticais. As hifas mais internas do manto penetram a regido exterior da raiz, envolvem as células
epidérmicas e/ou corticais, formando a rede de Hartig. Com frequéncia, a quantidade de micélio fingico é tao
extensa que a sua massa total é comparavel a das proprias raizes. O micélio fingico também se estende para o
solo, para longe do manto compacto, onde forma hifas individuais ou filamentos contendo estruturas
reprodutoras.

A capacidade do sistema radicular de absorver nutrientes € melhorada pela presenca de hifas fingicas
externas, muito mais finas do que as raizes da planta e que podem alcangar &reas de solo esgotadas em
nutrientes proximas das raizes. Os fungos micorrizicos ectotroficos desenvolvem simbioses exclusivamente
com espécies arbéreas, incluindo gimnospérmicas e angiospérmicas lenhosas.

- MICORRIZAS ENDOTROFICAS, ENDOMICORRIZAS OU VESICULO-
ARBUSCULARES.

Séo as mais abundantes e geralmente as menos especificas no que diz respeito ao fitossimbionte. Estdo
presentes na maioria das raizes das angiospérmicas, gimnospérmicas e pteridéfitos, assim como nos gametoéfitos
de bridfitos.

O fungo forma um envoltério menos denso a volta dos &pices radiculares e ao penetrar na raiz, invade o
interior das células corticais. Os fungos endomicorrizicos ou vesiculo-arbusculares ndo produzem uma massa
compacta de micélio fungico ao redor da raiz. Em vez disso as hifas crescem num arranjo menos denso, no
interior da prépria raiz e também para fora da mesma em direc¢do ao solo circundante. Ap6s penetrar na raiz
através da epiderme ou por um pélo radicular, as hifas ndo so se estendem pelas regides entre as células como
também penetram nas células do cdrtex. Ja no seu interior, as hifas podem formar estruturas ovais chamadas de
vesiculas e estruturas ramificadas denominadas arbusculos. Os arbusculos parecem ser, por exceléncia, 0s
locais de transferéncia de nutrientes entre o fungo e a planta. Fora da raiz, o micélio externo pode estender-se
varios centimetros para longe da raiz e conter estruturas reprodutoras. Ao contrario das micorrizas ectotréficas,
as micorrizas vesiculo-arbusculares formam apenas uma pequena massa de material fangico, que provavelmente
ndo excede 10% da massa radicular. As micorrizas vesiculo-arbusculares aparecem associadas as raizes da
maioria das espécies de angiospérmicas herbaceas. Elas facilitam a absor¢do de fésforo e de micronutrientes,
como zinco e cobre. Por se estenderem para além da zona de esgotamento de solo ao redor das raizes, o micélio
externo melhora muito significativamente a absorcéo de fésforo (TAIZ & ZEIGLER, 2002).

Alguns autores, WAISEL et al. (2002), PETERSON et al. (2004), distinguem ainda quatro outros tipos de
micorrizas:

a) ECTO-ENDOMICORRIZAS. Um tipo com caracteristicas intermédias entre as endomicorrizas e
as ectomicorrizas. Apresentam rede de Hartig espessa e alto grau de penetracdo intracelular, especialmente nas
partes mais velhas da raiz. Ocorrem principalmente nas coniferas e com fungos da classe dos ascomicetos
(Tricharina).


http://pt.wikipedia.org/wiki/Con%C3%ADfera
http://pt.wikipedia.org/wiki/Ascomiceto
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b) MICORRIZAS MONOTROPOIDES;

Estabelecem-se entre membros da familia Monotropaceae (plantas sem clorofila, mico-heterotréficas) e
fungos Basidiomycotina. Caracterizam-se por apresentarem um manto espesso, rede de Hartig e estruturas
intracelulares, ramificadas, designadas por haustérios.

¢) MICORRIZAS ERICOIDES, tipicas das ericaceas.

Estdo presentes nas raizes de representantes das familias Ericaceae, Empetraceae e Epacridaceae. Séo
enddfitas e caracterizam-se pela presenca intracelular de estruturas enroladas, localizadas sobretudo nas células
epidérmicas. Os fungos simbiontes pertencem as classes Ascomycotina e Basidiomycotina

d) MICORRIZAS ORQUIDOIDES, tipicas das orquidaceas.

Estabelecem-se entre membros da familia Orchidaceae e fungos Basidiomycotina. Sdo endofiticas e
caracterizam-se pela presenga de novelos intracelulares, que correspondem a hifas densamente enroladas, nas
células corticais dos tubérculos das orquideas. O fungo simbionte coloniza as sementes no inicio da sua
germinacdo, no estado de protocormo, e suporta todos 0s gastos energéticos. Normalmente a planta adulta
continua a apresentar micorrizas. Algumas orquideas mantém o seu comportamento mico-heterotr6fico no
estado adulto pois ndo possuem clorofila (caso das espécies mico-heterotréficas, e.g. Monotropa). A maioria das
orquidaceas apresentam clorofila e por isso as micorrizas servem apenas para melhorar a sua nutricdo mineral.

d) MICORRIZAS ARBUTOIDES.

Estabelecem-se entre plantas da ordem Ericales , concretamente em trés géneros: Arbutus , Arctostaphylos e
Pyrola , e os fungos Ascomycotina e Basidiomycotina , sem aparente especificidade. Caracterizam-se pela
presenca de manto, de rede de Hartig e de hifas intracelulares que formam estruturas enroladas - os “arbutdides".

Muito falta saber sobre o mecanismo através do qual os nutrientes absorvidos pelos fungos micorrizicos
sdo transferidos para as células das raizes dos vegetais. Com as micorrizas ectotroficas, os fosfatos inorganicos
podem simplesmente difundir-se das hifas na rede de Hartig e serem absorvidos pelas células corticais da raiz.
Nas micorrizas vesiculo-arbusculares, a situacdo parece ser mais complexa. Os nutrientes podem difundir-se
de arbusculos intactos para as células corticais ou entdo pelo facto de alguns arblsculos radiculares estarem
continuamente a degenerar enquanto novos se formam, arbisculos em degeneracdo podem liberar 0s seus
conteudos internos para as células radiculares do hospedeiro.
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FIGURA 140 — Sequéncia esquemética das diversas fases do “dialogo” fungo-planta, até ao estabelecimento
da simbiose (colonizacdo) com beneficio mituo.
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Endomicoirizas (arbusculos) Ectomicoirizas

FIGURA 141 - a esquerda, formagdo de endomicorrizas arbusculares: a) germinacdo dos esporos do
fungo seguida de algum crescimento das suas hifas; b) fase pré-simbidtica em que as estrigogalactonas
segregadas pelas raizes induzem um intenso crescimento do fungo; c¢) fase simbi6tica em que o fungo consegue
penetrar até ao cértex desenvolvendo vesiculas e arbisculos no interior das suas células.

A direita, formaco de ectomicorrizas; d) troca de sinais, cuja natureza continua a ser desconhecida entre as
células das raizes e o fungo; e) o fungo adere a epiderme e as suas hifas desenvolvem-se extraordinariamente
recobrindo toda a superficie radicular numa extensa rede intercelular, conhecida por rede de Hartig; f) as
ectomicorrizas no seu estado de maturacdo evidenciam trés estruturas tipicas — a rede de Hartig (1), um manto
denso de micélio do fungo que parece desempenhar um papel da maior importancia na troca de nutrientes entre
o fungo e a planta (2) e um micélio extra-celular que explora o solo (3). BEECKMAN (2010).

FIGURA 142 — Raizes da espécie mico-heterotrofica, desprovida de clorofila, Monotropa uniflora apresentando
micorrizas monotropdides. A, aspecto geral da planta incluindo o sistema radicular; B, aspecto de uma raiz ao
microscopio Optico; C, aspecto de uma raiz a0 microscopio electrénico em que sdo observaveis pormenores
relativos ao manto. PETERSON et al. (2004)
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FIGURA 143 — Representagdo esquematica de endomicorrizas em raizes de Alnus crispa: a) manto
consistindo de hifas que recobrem densamente toda a superficie radicular numa extensa rede intercelular, rede
de Hartig que se estende até ao meristema apical (MA). Ocorrem modificagdes nas paredes tangenciais da
exoderme. As células epidérmicas tornam-se progressivamente maiores a medida que nos afastamos do &pice. A
coifa (C) mostra um desenvolvimento reduzido; b-e) gradual penetracdo das hifas do fungo por entre as paredes
das células epidérmicas. BEECKMAN (2010).
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FIGURA 144 — Aspectos de pormenor da rede de Hartig (A) e de um arbdsculo (B). KOLTAI & KAPULNIK
(2010)
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FIGURA 145 — A esquerda; raiz com micorrizas ectotroficas. As hifas do fungo circundam a raiz formando
uma densa bainha de micélio que penetra nos espacos intercelulares do cortex da raiz para formar a rede de
Hartig. A massa total de hifas flingicas pode ser comparavel & massa da propria raiz. O micélio fungico também
se estende para o solo, para longe do manto compacto, onde forma hifas individuais ou filamentos contendo
estruturas reprodutoras;

A direita; endomicorrizas ou micorrizas vesiculo-arbusculares. As hifas do fungo crescem nos espagos
intercelulares das paredes do cdrtex e penetram nas células corticais. A medida que se desenvolvem dentro da
célula, ndo rompem a membrana plasméatica ou o tonoplasto. Em vez disto a hifa é circundada por essas
membranas e forma estruturas conhecidas como arbisculos e vesiculas, que participam activamente na troca de
nutrientes entre a planta e o fungo. CAMPBELL & RECCE (2005).

FIGURA 146 — Raizes de Arbutus menziesii apresentando micorrizas arbutdides. Cada raiz lateral encontra-se
revestida por um manto denso de micélio fingico (M). PETERSON et al. (2004)
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FIGURA 147 — A, semente de uma orquidea com embrido indiferenciado; B, fase muito inicial da germinacéo
da semente, estadio de protocormo, em que j& foi estabelecida a simbiose com um fungo do solo; C, fase
posterior do desenvolvimento do embriéo; D, a simbiose com o fungo ja esté a funcionar em pleno e a plantula
de orquidea apresenta a primeira raiz adventicia assim como as primeiras folhas. O seguimento desta simbiose
daré lugar ao desenvolvimento de micorrizas orquidéides. PETERSON et al. (2004).

Em sintese as principais vantagens das micorrizas sdo:

a) aumento da area de absor¢do das raizes ja que o micélio do fungo ao associar-se as raizes permite que estas
aumentem consideravelmente a sua area de absorcéo. As hifas do fungo funcionam como extenses das raizes
aumentando, até 5 vezes, a area explorada por estas.

b) possibilidade de absorcdo de nutrientes disponiveis no solo, mas em formas néo assimilaveis pelas plantas. E
sobretudo o caso do fdsforo, que se encontra frequentemente no solo sob formas que as plantas ndo conseguem
absorver. As micorrizas sdo essenciais pois tém a capacidade de absorver nutrientes insollveis e torna-los
soluveis para a planta, reduzindo a necessidade adubagGes.

€) as micorrizas constituem uma reserva de agua e nutrientes. O armazenamento € efectuado em periodos de
abundancia e a disponibilizacdo a planta, consoante as suas necessidades, nos periodos de caréncia, 0 que
aumenta a resisténcia em situacdes de stress hidrico.

d) proteccdo das raizes. O micélio envolve a raiz, e proporciona a planta uma proteccdo contra agentes
patogénicos presentes no solo. Esta proteccdo é simultaneamente fisica, ao impedir 0 acesso a raiz de agentes
patogénicos (Phytohfora spp. , Fusarium spp., bactérias, entre outros), e bioldgica pela segregacdo de
antibidticos e hormonas que actuam como antagonistas destes agentes.

e) filtragem de substancias toxicas. A fisiologia do fungo permite-lhe suportar concentragdes elevadas de metais
pesados (Pb, Zn, Hg, etc.) e de elementos toxicos para as plantas, retendo-os e evitando dessa forma a sua
absorcéo com efeitos nocivos pela planta.

f) melhoria da estrutura (agregacdo das particulas) do solo. As micorrizas tém um papel importante na
diminuicdo da erosdo e da permeabilidade do ar e da &gua na zona radicular, ao segregarem glomalina,
substéncia que actua como uma “cola bioldgica”, agregando as particulas do solo.

RAIZES CORALOIDES EM CYCAS

Nas gimnospérmicas pertencentes ao género Cycas o seu sistema radicular compreende dois tipos de raizes:
a) Raizes primarias, normais, profundantes, ou seja, crescendo com geotropismo positivo. Apresentam-se
geralmente pouco ramificadas e tém crescimento secundario;
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b) Raizes secundarias ou coraldides, sem geotropismo positivo, sdo muito profusamente ramificadas
dicotomicamente estendendo-se em conjuntos muito densos logo por baixo da superficie do solo. Na
regido central do cortex destas raizes, ou seja, no cortex médio, também designado regido algal,
existem algas fixadoras de azoto, Anabaena cycadae, que mantém uma relagdo simbidtica com as cicas,
fornecendo-lhes azoto assimilavel em troca de agucares e outros compostos.
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FIGURA 148 — Cortes transversais de raizes “normais” de Cycas sp., antes e depois de se ter verificado
crescimento secundario. Dado que este ndo é muito significativo a endoderme e o periciclo mantém-se. Apenas
se verifica a formag&o de novo tecido de protec¢do, o siber. BENDRE & KUMAR (2009).
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agrama de um corte transversal; C,
pormenor de um sector da raiz em corte transversal, para evidenciar a regido do cdrtex médio, também
designado regido algal, onde existem algas fixadoras de azoto, Anabaena cycadae, que mantém uma relacéo
simbidtica com as cicas, fornecendo-lhes azoto assimilavel em troca de agucares e outros compostos. BENDRE
& KUMAR (2009).
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4. ESTRUTURA PRIMARIA DO CAULE

4.1. INTRODUCAO

A principal fungdo do caule é estabelecer a comunicacdo entre a raiz, érgao de absor¢do da agua e dos
nutrientes, e as folhas, 6rgéos onde a seiva bruta é transformada em matéria organica. O caule confere ainda
uma disposicdo favoravel as folhas para um melhor aproveitamento da energia luminosa. Os caules novos,
verdes, realizam também a fotossintese e participam nos processos da respiracdo e da transpiragao.

A estrutura vegetativa de certos espermatofitos ndo apresenta caule (e.g., lentilhas-de-4gua, Lemna spp.,
plantas consideradas acaules) ou este apresenta entrends extraordinariamente curtos e é praticamente inexistente
(caso das plantas arrosetadas, e.g., Bellis spp.). Nalguns casos porém, as bainhas das folhas longamente
envaginantes e adpressas umas sobre as outras podem simular um caule aéreo que de facto ndo existe. Tal
acontece, por exemplo, com o pseudo-caule de Veratrum album e o pseudo-tronco das bananeiras (Musa spp.).

bamhas
das folhas

caule

FIGURA 150 — Pseudo-caules resultantes da invaginacdo das bainhas das folhas, muito extensas e
densamente sobrepostas umas sobre as outras: A, Veratrum album, a esquerda, aspecto externo de um individuo;
a direita, corte longitudinal; B, bananeira-and (Musa acuminata cv. 'Dwarf Cavendish’) aspecto geral e corte
transversal do pseudo-caule. O caule em Musa é subterraneo, é um rizoma. As folhas séo todas basais, e 0 Unico
caule aéreo presente é o escapo floral (que transporta as flores). As maiores bananeiras, que podem atingir mais
de 4 metros, dada a sua consisténcia inteiramente herbacea, ou seja, dada a inexisténcia de tecidos lenhificados,
contam-se, como as maiores ervas do planeta. OLIVEIRA (1991).

A maioria das plantas superiores apresenta um ou mais caules com, nés e entrends muito evidentes nuns
€asos e pouco perceptiveis, noutros.

Quanto a sua localizagdo o caule pode ser aéreo, subterraneo ou aquatico, o que tem implicagbes 6bvias em
termos da sua estrutura anatémica. Algumas espécies, como é o caso da batateira (Solanum tuberosum subsp.
tuberosum) apresentam simultaneamente caules aéreos e subterraneos (tubérculos).

No que diz respeito a consisténcia, os caules, a semelhanca do que acontece com as raizes, podem ter
diferente lenhificacdo e teores muito variaveis em agua apresentando-se desde carnudos (e.g., nos cactos) até
lenhosos. O porte e a forma do caule, é também, bastante variavel.

A classificacdo dos principais tipos de caule encontra-se bem estruturada e exemplificada em
VASCONCELLOS & COUTINHO (1960). Alguns aspectos respeitantes a formas particulares de adaptacéo do
caule vém referidos em OLIVEIRA (1991).
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O caule desenvolve-se geralmente com geotropismo negativo. O mecanismo de percepcdo da gravidade ndo

se encontra tdo bem esclarecido como no caso da raiz. No entanto, a presenca de sensores da gravidade,
estatolitos, tem sido observada em diversas espécies, sobretudo em torno dos feixes vasculares no sistema
caulinar (RAVEN et al., 2004).
Nas palmeiras do género Acrocomia, aquando da germinacdo, a gémula terminal do hipocétilo penetra no solo
em vez de crescer em direcgdo a superficie. Assim, o caule apresenta inicialmente geotropismo positivo,
enterrando-se no solo, e s quando a sua profundidade atinge cerca de 40-50 cm é que 0 geotropismo se inverte,
prosseguindo o crescimento agora em direccdo a superficie do solo. Cré-se, que este processo muito particular
de germinacgdo tenha como finalidade permitir a planta estabelecer-se desde inicio numa camada do solo mais
profunda e portanto mais humida.

Alguns érgdos em certas espécies apresentam agravitropismo, desenvolvendo-se de forma indiferente face a
forca da gravidade (e.g., raizes aéreas de muitos epifitos e flores e inflorescéncias cujo crescimento é orientado

por outros estimulos que ndo a gravidade).
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FIGURA 151 — Formas de crescimento dos eixos (caules e raizes) como resposta ao geotropismo. A,
plantula de Avena sativa, apresentando raizes com, geotropismo positivo absoluto e caules, com geotropismo
negativo absoluto; B, Fuchsia sp., cujos caules e raizes laterais apresentam plagiotropismo (desenvolvimento
obliquo); C, morangueiro, Fragaria vesca, cujos estolhos apresentam diagravitropismo, crescendo mais ou

menos paralelos a superficie do solo.
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4.2. DISPOSIQAO DOS TECIDOS PRIMARIOS NO CAULE
INTRODUCAO

A organizagdo interna do caule é no geral mais complexa que a da raiz variando muito mais acentuadamente
dada a existéncia de n6s e entrends e de apéndices laterais (folhas), o que ndo acontece na raiz.

Na estrutura primaria do caule das eudicotiledoneas e gimnospérmicas, podem distinguir-se, em corte
transversal, da periferia para o centro 0s mesmos grupos de tecidos que se observam na raiz, ou seja; a epiderme,
o0 crtex e o cilindro central.

Nas monocotileddneas, pelo contrério, dada a disposicdo dos feixes vasculares de forma dispersa por todo o
eixo é normalmente impossivel distinguir cortex e medula, falando-se apenas em parénguima fundamental.

Ao contrario da raiz em que existe uma estrutura prdpria para proteger o meristema apical a proteccdo do
meristema caulinar é assegurada pelas proprias folhas e eshocos foliares.

folhas
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primordio foliar

primoérdio de uma
gema axial

tecido vascular em
desenvolvimento

meristema
apical —
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FIGURA 152 — Diagrama que ilustra a protec¢do do meristema apical caulinar: A, pelas folhas aciculares,
sendo o meristema apical extremamente pequeno quando comparado com estas, em Pinus (gimnospérmicas); B,
pelas prdprias folhas e esbocos foliares numa eudicotiledonea. Adap. GIFFORD & FOSTER (1989).

O meristema apical caulinar produz de forma ordenada e regular, sucessivas, unidades de desenvolvimento
ou fitdmeros, sendo que cada um destes é constituido por, nd, entrend, folha(s) e gema ou gemas axilares.
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e __ primérdie de wma
Y /7 " gema
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FIGURA 153 — Corte longitudinal da extremidade do caule de uma eudicotiledonea, observando-se o
meristema apical e os 6rgdos por ele produzidos — folhas e gemas (primérdios de ramificagdes) — de forma

ordenada e regular. As unidades que se repetem sdo constituidas por folha(s), no, entren6 e gema e sdo
designadas fitdmeros.
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De comum, os caules de monocotileddneas por um lado e de eudicotiledoneas e Gimnospérmicas, por outro,
tém a mesma simetria radial, feixes duplos e uma endoderme e um periciclo inexistentes ou muito pouco
perceptiveis. De facto, a endoderme apenas é claramente distinta a nivel dos caules aéreos nas plantas vasculares
menos evoluidas, como sejam os pteridofitos. Ela é inexistente na generalidade dos caules aéreos dos
espermatdéfitos. Quando existe, como acontece, nalguns caules subterraneos e nos caules aéreos jovens de
algumas eudicotiledoneas herbaceas, ela tem, normalmente, mesmo ai, caracteristicas e funcdes diferentes da
endoderme das raizes, sendo acertadamente designada por camada ou bainha amilifera ou endodermoide,
pois as suas células sdo caracterizadas ndo pela presenca de bandas de Caspary ou de qualquer outro tipo de
espessamento nas suas paredes, mas de muitos granulos de amido, que se cré funcionem como estatdlitos.

Excepcionalmente, os caules aéreos jovens de algumas eudicotiledéneas herbaceas (e.g. Senecio vulgaris e
Piper spp.), apresentam uma endoderme propriamente dita com bandas de Caspary.

Por outro lado, como refere FAHN (1990), diversos investigadores tém demonstrado que é possivel induzir a
formagdo de uma endoderme em tudo semelhante & que se forma nas raizes, nos caules tanto de
eudicotiledoneas como de monocotiledoneas, em plantas cultivadas em condigdes muito especiais (caréncia de
sais minerais, elevado arejamento do solo, ... etc.). E CUTTER (1987) refere que os caules aéreos de certas
espécies quando se desenvolvendo em condi¢Bes de obscuridade podem diferenciar a partir da bainha
endodermdide uma verdadeira endoderme com espessamento em bandas de Caspary.

O periciclo, é também normalmente inexistente a nivel do caule, mas quando existe pode ser constituido por
uma ou varias camadas de células, por dentro da bainha amilifera, cujas paredes sdo celulésicas ou mais
frequentemente lenhificadas, constituindo-se entdo o periciclo como um anel, de forma mais ou menos regular,
continuo ou descontinuo, de fibras contiguas ao floema, as fibras periciclicas.

Verifica-se assim que na esmagadora maioria dos espermatdfitos, ao nivel do caule, ndo ocorre qualquer
camada separadora entre o floema e cortex, nem endoderme, nem periciclo. Menos frequentemente embora
exista uma bainha amilifera (endoderme) e/ou um periciclo constituido pelas fibras do floema (ou fibras
perivasculares) a aplicacdo destas designaces é um tanto dubia tanto num caso como noutro. E apenas, muito
raramente os caules de espermatdfitos sdo providos de endoderme e periciclo constituidos por células com as
mesmas caracteristicas que as das raizes (RAVEN et al., 2004).

4.3. EUDICOTILEDONEAS e GIMNOSPERMICAS versus
MONOCOTILEDONEAS

4.3.1. EUDICOTILEDONEAS E GIMNOSPERMICAS

Na estrutura priméria do caule de eudicotiledéneas e gimnospérmicas, podem geralmente observar-se 0s
seguintes tecidos:

a) EPIDERME

Normalmente unisseriada, ou seja, constituida por uma Unica camada de células de parede exterior
cutinizada, sem espacos intercelulares, sem cloroplastos, mas com estomas e frequentemente com pélos.
Os primeiros estadios da formacédo dos estomas e tricomas podem ser observados nos entrends mais jovens, que
ocupam posicdo contigua ao meristema apical. Nos entrenos inferiores, mais velhos, os tricomas e 0s estomas
encontram-se em fases progressivas de desenvolvimento. A cuticula é extremamente delgada na regido do
meristema apical, mais espessa na regido subapical e geralmente apresenta-se completamente formada a alguns
entrends do apice caulinar.

Em particular nas espécies com desenvolvimento tardio da periderme, as células da epiderme mantém por
longo tempo a sua actividade mitética respondendo com divisdes radiais e alongamento tangencial as tensfes
geradas com o crescimento primario e inicio do engrossamento secundario.

b) CORTEX OU ZONA CORTICAL.

Compreende normalmente, do exterior para o interior:

« parénquima clorofilino (clorénquima) geralmente subjacente a epiderme, conferindo aos caules jovens a
cor verde. Em muitas espécies o clorénquima localiza-se internamente ao colénquima.

« colénquima, na forma de anel continuo ou nao, logo por baixo da epiderme ou a seguir ao clorénquima. As
células do colénquima apresentam por vezes cloroplastos.
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O colénquima é o tecido de suporte por exceléncia de caules herbaceos em crescimento, ja que nas espécies
lenhosas o estereoma tende a ocorrer ndo perifericamente, mas numa posi¢do muito mais central e a ser
constituido por esclerénquima. E constituido por células vivas mais ou menos alongadas com paredes celulares
desigualmente espessadas, em geral interpretadas como paredes primérias. E um tecido pléstico pois as suas
células empreendem deformagdes normalmente irreversiveis.

O colénquima pode empreender desdiferenciagdo participando na formacdo da felogene ou pelo contrario
prosseguir a sua diferenciagdo originando fibras (esclerénquima).

O colénquima presente pode ser de um dos seguintes tipos:

a) colénquima angular, em que os espessamentos das paredes celulares ocorrem principalmente nos angulos
resultantes da unido de varias células. Os meatos s&o inexistentes ou muito reduzidos;

b) colénquima anular, em que as paredes sdo mais ou menos uniformemente espessadas em anel;

¢) colénquima lacunar, em que 0s espessamentos ocorrem intensamente apenas na parte das paredes que
contactam com os espagos intercelulares que podem ter desenvolvimento variavel;

d) colénquima laminar ou tangencial, em que 0s espessamentos sdo depositados principalmente nas
paredes tangenciais.

angular

espaco
intercelular

lacunar

FIGURA 154 — Representacédo dos varios tipos de colénquima: angular, tangencial ou laminar, anular e lacunar.

« parénquima incolor de reserva, constituido por células maiores, de parede primaria delgada, as quais podem
estar, por vezes associados, tecidos secretores. Na maioria das plantas, as células corticais organizam-se
compactamente; mas em algumas angiospérmicas, particularmente nas aquaticas, desenvolvem-se grandes canais
aeriferos para flutuagdo, formando-se um aerénquima. Neste caso, ndo se observam tecidos de suporte na regido
cortical. Plantas com caules suculentos, possuem no cortex células com paredes delgadas, capazes de
armazenarem grandes quantidades de 4gua, formando um parénquima aquifero.

« esclerénquima; quando ocorre é, tal como o colénquima, um tecido de suporte que forma ou ndo anéis
continuos. E constituido por células geralmente mortas na maturacdo que podem ser de dois tipos principais,
fibras (alongadas), e escleritos (isodiamétricos) embora possam ocorrer formas intermédias, os fibroescleritos. E



136

caracteristico de érgaos maduros nos quais ja se encontra concluido o crescimento. O esclerénquima é um tecido
elastico sendo que as suas células empreendem deformagdes normalmente reversiveis. O esclerénquima
perivascular ou periciclico é aquele que se encontra localizado na periferia externa do sistema vascular; ou seja
do floema secundario.

« endoderme, camada amilifera ou bainha endodermoéide, geralmente indistinta embora algumas
eudicotiledoneas herbaceas a apresentem.

C) CILINDRO CENTRAL. compreende normalmente do exterior para o interior:

« periciclo, normalmente inexistente ou indistinto ou quando presente constituido por um anel mais ou
menos regular de fibras, contiguas ao floema.

- feixes condutores primarios, constituidos por xilema e floema associados normalmente na forma de feixes
colaterais abertos; menos frequentemente, na forma de feixes bicolaterais, (e.g., muitas compostas,
cucurbitaceas, solanéceas, convolvulaceas) em que o xilema ocorre entre duas porcdes de floema, o interno e o
externo, ou raramente na forma de feixes concéntricos.

Os feixes dispdem-se geralmente num Unico anel. Entre outros casos, algumas berberidaceas e ranunculaceas
apresentam os feixes vasculares dispersos por todo o parénquima fundamental, como acontece nas
monocotileddneas.

Os feixes vasculares apresentam-se normalmente afastados por largos raios medulares (estela descontinua).
Menos frequentemente, os feixes condutores aparecem desde logo, na estrutura priméria quase ligados uns aos
outros, na forma de uma estela praticamente continua (e.g., Tilia).

A formacdo do xilema é sempre centrifuga. O protoxilema é endarco, ao contrario do que acontece na raiz.

« Medula; apresenta maior ou menor extensdo e é constituida normalmente, por parénquima incolor de
reserva, que pode, nalguns casos, evoluir por espessamento secundario das suas paredes com lenhina para um
esclerénquima, ou ser destruido parcial ou totalmente aquando do crescimento pela formagdo de um canal
rexigéneo.

cambio floema xilema
primario  primario

feixe duplo colateral aberto

FIGURA 155 - Porgdo de um caule de uma eudicotiledonea herbacea; aspecto externo e corte transversal.
O crescimento secundario em muitos destas herbaceas € incipiente pelo que a periderme néo chega a formar-se.
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FIGURA 156 — Pormenor de um feixe duplo colateral aberto de um caule de uma eudicotiledonea herbacea.
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FIGURA 157 — A-B, caule de Aristolochia clematitis; A, Corte transversal observando-se um conjunto de
tecidos de suporte (estereoma) que compreende ndo apenas colénquima (subepidérmico) mas também
esclerénquima cortical; B, corte longitudinal; C-D, exemplos da distribuicdo do colénquima nos caules de
Sambucus (C) e Lamium (D). CAMEFORT (1997).
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FIGURA 158 - Por¢do de um corte transversal do caule de Phytolacca dioica. VASCONCELLOS &
COUTINHO (1960).

4.3.2. MONOCOTILEDONEAS

A generalidade das monocotileddneas apresenta a nivel do caule os seguintes tecidos:

a) EPIDERME

Normalmente de uma Unica assentada de células de parede exterior cutinizada, sem espacos intercelulares,
mas com estomas e frequentemente com pélos.

b) PARENQUIMA FUNDAMENTAL.

Regido ampla que inclui:
« parénquima clorofilino (clorénquima) geralmente subjacente a epiderme o que confere aos caules jovens
a cor verde, outras vezes por dentro do colénquima.

« colénquima, na forma de anel continuo ou ndo, logo por baixo da epiderme ou a seguir ao clorénquima. As
células do colénquima podem apresentar cloroplastos.

O colénquima é o tecido de proteccdo por exceléncia destes caules herbaceos. As células do colénquima
evoluem mais tarde, em muitos casos, por espessamento secundario das suas paredes com lenhina, para um
esclerénquima.

- parénquima incolor de reserva, constituido por células maiores, de parede primaria delgada.

« feixes condutores primarios, constituidos por xilema e floema associados normalmente na forma de feixes
colaterais fechados. Por vezes, os elementos de xilema apresentam a disposicdo em V ou em U. Menos
frequentemente, o xilema e o floema apresentam-se associados em feixes concéntricos anfivasais ou mesmo
biconcéntricos, onde o xilema forma dois anéis concéntricos separados por um anel de floema
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Os feixes vasculares dispdem-se:

i) de forma mais ou menos desordenada, ou dispersa por todo o caule, caso mais geral,
ii) segundo dois ou mais circulos (disposi¢do policiclica);
iii) muito raramente (e.g., Coix), segundo um Unico anel, como nas eudicotileddneas e gimnospérmicas.

» Medula; normalmente impossivel de distinguir devido a disposicgao dos feixes. No entanto, quando existe, é
constituida, por parénquima incolor de reserva, que pode nalguns casos evoluir por espessamento secundario das
suas paredes com lenhina para um esclerénquima, ou ser destruido parcial ou totalmente aquando do

crescimento pela formacdo de um canal rexigéneo (como acontece, por exemplo, nos caules fistulosos das
gramineas).

i ahiais Parenqlma fundamental
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FIGURA 159 — A, pormenor de um feixe colateral fechado de Smilax herbacea; B, Estrutura geral do caule de
Asparagus sp., em corte transversal. Adap. DICKISON (2000).
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FIGURA 160 — Pormenor de um feixe duplo colateral fechado de Asparagus sp., em corte transversal.
CAMEFORT (1997).



140

feixes duplos
colaterais fechados

FIGURA 161 — Cortes transversais dos caules de duas gramineas, uma com o colmo oco (fistuloso), o trigo,
Triticum aestivum (A) e outra com o colmo cheio (maci¢o), o sorgo; Sorghum halepense (B). No trigo, os feixes
apresentam-se dispostos em dois anéis concéntricos, enquanto no sorgo eles apresentam-se dispersos por todo o
parénquima fundamental. Adap. DICKISON (2000).

parénquima
fundamental

FIGURA 162 — Microfotografia de um dos feixes de Triticum aestivum e do parénquima fundamental
envolvente.
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4.3.3. PTERIDOFITOS

De uma forma geral a distingéo entre epiderme, cortex e cilindro central é bastante evidente.

A epiderme é geralmente unisseriada, com estomas e apresenta com muita frequéncia tricomas. O tipo de
tricomas, em particular a forma e o tamanho dos pélos e escamas tem apreciavel valor taxonédmico sobretudo em
certas familias.

Frequentemente a camada mais externa do cdrtex é constituida, nos caules aéreos, por clorénquima. O tecido
de suporte é geralmente constituido por esclerénquima pois o colénquima raramente pode ser encontrado no
caule dos pteridéfitos. A distribui¢do do esclerénquima é muito variavel.

O parénquima do cértex e medula pode apresentar diversas substancias de reserva. Tanto o cortex como a
medula de alguns fetos apresentam estruturas secretoras. Sobretudo no cértex de algumas espécies aquaticas
pode observar-se um aerénquima bem desenvolvido.

E tipico dos pteriddfitos, o facto da endoderme, envolver normalmente, cada um dos feixes vasculares sendo,
como regra, facilmente discernivel dos tecidos envolventes.

Os feixes vasculares sdo na maior parte das espécies concéntricos em que o floema envolve o xilema, mas
diversas espécies apresentam outros tipos de feixes vasculares, colaterais e bicolaterais. Raramente, como
acontece em algumas espécies de Lycopodium, os feixes caulinares sdo simples, radiais e alternos, facto que
acontece apenas hormalmente nas raizes das plantas superiores.

Segundo OGURA (1972) enquanto nos espermatéfitos todo o protoxilema caulinar € geralmente exarco, em
certos pteridéfitos hd formacdo de protoxilema mesarco ou mesmo de protoxilema endarco.

O periciclo € um anel uni ou multisseriado, geralmente distinto, entre o floema do feixe vascular e a
endoderme. Noutras organizaces estelares a endoderme envolve a parte mais interna do cértex e separa este do
cilindro central. As suas células apresentam geralmente espessamentos em bandas de Caspary. Segundo OGURA
(1972), nos casos em que a endoderme se encontra ausente o periciclo também néo é discernivel, como acontece
nos caules adultos de algumas espécies.

O engrossamento secundario, outrora tdo frequente nos taxones arborescentes, é hoje muito raro (e.g.,
Isoetes, Stylites, Botrychium), sendo inexistente nos fetos arboéreos actuais.

Os tipos de organizacdo da estela sdo muito diversificados nos pteridéfitos. A este respeito, consultar
OGURA (1972).

floema (células crivosas)

feixes centroxilémicos xilema (traqueidos)

A periciclo bainha protectora do feixe

FIGURA 163 — Rizoma de Polypodium sp.: A, estrutura geral em corte transversal; B, pormenor de um dos
feixes vasculares. Adap. CAMEFORT (1997).
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FIGURA 164 - Estrutura do caule aéreo de Equisetum arvense. A, estrutura geral em corte transversal; B,
pormenor de um feixe libero-lenhoso e da regido envolvente. CAMEFORT (1997).
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FIGURA 165 — Rizoma de Nephrolepis sp.: A, estrutura geral em corte transversal; B, pormenor de uma das
meristelas. As células da hipoderme sdo esclerenquimatosas. O parénquima fundamental é muito abundante e
apresenta importante funcdo de armazenamento de reservas. O tipo de estela é um tanto variavel com a regido do
rizoma. Frequentemente as meristelas apresentam-se distribuidas num Gnico anel. Cada meristela é constituida
por floema a envolver uma regido central de xilema. BENDRE & KUMAR (2009).

Nalguns pteridofitos (e.g., Selaginella spp., Oleandra spp.) as raizes ndo partem directamente do caule
folhoso normal, mas antes de drgdos ndo ramificados e desprovidos de clorofila, designados por rizéforos.
Estes, sdo interpretados como um caule modificado pelo facto de terem origem exdgena no caule folhoso, e
porque em determinadas condices, podem reverter a condicdo de caule folhoso. Na sua extremidade, ao
contacto com o solo, desenvolvem-se raizes endégenas providas de coifa e pélos absorventes.
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FIGURA 166 — Rizéforo de Selaginella kraussiana.: A, aspecto geral de um individuo provido de rizoéforos,
caules modificados onde se inserem as raizes; B, corte transversal da extremidade de um riz6foro evidenciando a
origem endogena das raizes, nomeadamente a formacdo (dicotdmica) de dois primérdios radiculares
(referenciados pelas setas); C, aspecto parcial de um corte transversal de um rizéforo. A hipoderme compreende
2 a 3 assentadas de células esclerificadas. A endoderme e o periciclo sdo unisseriados. A estela é do tipo
protostélico. A estrutura anatémica das raizes é geralmente muito semelhante a dos rizéforos. Adap. BENDRE &
KUMAR (2009).

4.4. CONCEITO E TIPOS DE ESTELA

O feixe vascular foi durante bastante tempo considerado pelos especialistas de anatomia vegetal como sendo
a unidade fundamental do sistema vascular de pteridofitos e espermatofitos.

Apenas no Sec. XIX, mais precisamente em 1886, VAN TIEGHEM e DOULIOT formulam a teoria estelar,
hoje comummente aceite, de que as partes fundamentais de um eixo ou cormus (raiz ou caule primarios) sao, o
cortex (revestido pela epiderme), e o cilindro central que recebe a designacdo de estela, palavra derivada do
grego, cujo significado etimoldgico é coluna.

A estela compreende o periciclo, nem sempre distinto, os tecidos vasculares e a medula quando existe.

O eixo da planta, tanto a nivel do caule como da raiz, ou seja 0 cormus, passa a ser interpretado como
constando de uma coluna central (estela), revestida pelo cértex, com a epiderme na superficie deste.

Os limites entre a estela e o cortex sao:

-uma endoderme bem distinta, na raiz de pteridéfitos e espermatofitos e no caule dos pteridofitos.

-uma bainha amilifera (endodermdide), nos caules jovens de certas eudicotiledoneas.

-em todas as gimnospérmicas e eudicotiledéneas arborescentes bem como em muitas angiospérmicas
herbaceas, a estela contacta directamente com o cortex, dada a auséncia de endoderme e mesmo de bainha
amilifera.

Os tipos de estela relacionam-se com a estrutura primaria e aplicam-se tanto ao caule como a raiz.

Na generalidade das plantas vasculares o eixo apresenta uma s6 estela (monostelia). No entanto, algumas
espécies apresentam varios cilindros vasculares a nivel do eixo, situacdo que é conhecida por polistelia. Tal é 0
caso das raizes tuberosas de certas orquideas (Orchis spp.) em que podem observar-se em corte transversal
varios cilindros vasculares ndo concéntricos, cada um deles revestido por uma endoderme.
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Por outro lado, nalgumas plantas, sobretudo pteridofitos (e.g., Pteridium, Marattia, Matonia ), 0 eixo
apresenta dois ou mais cilindros concéntricos de tecido vascular, pelo que tais estelas se denominam
policiclicas. O caso das estelas uniciclicas é no entanto muitissimo mais frequente.

FIGURA 167 - A e B eixos monostélicos; A, estela uniciclica; B, estela policiclica; C, eixo polistélico.
Considerando apenas o caso dos eixos monostélicos, costumam distinguir-se 0s seguintes tipos principais de
organizacéo estelar (FAHN, 1990; ESAU, 2002; MAUSETH, 2008):

A) PROTOSTELAS

Constituem o tipo mais simples e primitivo de estela, em que os tecidos vasculares primarios formam um
cilindro continuo de xilema envolvido por floema, estando a medula ausente.

Ocorrem nos caules de muitos pteridéfitos primitivos e de outros actuais (Lycopodium, Selaginella ) e mesmo
nalgumas angiospérmicas aquaticas.

As raizes, de muitas plantas vasculares, ndo apresentando medula, sdo também consideradas como
protostelas.

Nas protostelas podem distinguir-se trés subtipos; haplostelas, actinostelas e plectostelas consoante a parte
central xilémica se apresenta respectivamente: a) lisa; b) com costas radiais; ¢) dividida num certo nimero de
placas separadas que se dispdem paralela ou radialmente umas em relagdo as outras. Podem observar-se estes
tipos de estelas, por exemplo, nos eixos de Rhynia e Selaginella (haplostela), Psilotum (actinostela),
Lycopodium (plectostela).

Haplostéla Actinostela Plectostela

FIGURA 168 — Trés tipos de protostelas; haplostela, porgéo central xilémica lisa; actinostela, regido central
xilémica com costas radiais; plectostela, por¢do central xilémica dividida em placas separadas que se dispdem
paralelamente umas em relagdo as outras.
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B) SIFONOSTELAS

Considerado um tipo de organizacdo estelar mais evoluido, tém a particularidade de apresentar sempre uma
porcéo central ndo vascular, a medula, que se encontra envolvida pelos tecidos condutores.

Para explicar a evolucdo de uma protostela huma sifonostela existem basicamente duas teorias (SMITH,
1979):

- uma, defende que a medula é de origem cortical, tendo-se verificado uma intrusdo ou "invasdo" da regido
central pelo tecido cortical.

- outra, defende que a sifonostela deriva da protostela por metamorfose dos elementos vasculares internos em
parénquima. E tem aparentemente a seu favor o facto de se poder observar nas sifonostelas de alguns
pteridéfitos "medulas mistas”, em que elementos traqueais do xilema se encontram misturados com células
parenquimatosas da medula. Tais estelas tém sido consideradas como verdadeiras formas de transicdo entre a
protostela e a sifonostela.

Atendendo ao facto de se tratar de estelas continuas, em que o tecido vascular ocorre na forma de um anel
continuo ou de estelas descontinuas ou dissectas, em que o tecido vascular se apresenta em sectores ou feixes,
e a localizacéo do floema em relagdo ao xilema, costuma adoptar-se a seguinte classificacdo das sifonostelas:

« sifonostelas ectofléicas, em que o floema apenas rodeia o xilema externamente

- nos casos (considerados mais evoluidos), em que o tecido vascular aparece ndo na forma de um anel
continuo, mas de feixes distintamente separados, designam-se estas sifonostelas por eustelas.

- caso os tecidos vasculares ocorram na forma dum anel continuo, estamos perante sifonostelas ectofldicas.

Solenostela ectofoica

Fustela

FIGURA 169 - Sifonostelas ectofdicas: eustela e solenostela ectofloica.

« sifonostelas anfifloicas, em que o floema rodeia o xilema externa e internamente.

- nos casos (considerados mais evoluidos) em que o tecido vascular, ocorre na forma de feixes distintamente
separados, designam-se estas sifonostelas por dictiostelas.

- caso os tecidos vasculares ocorram na forma de um anel continuo, estamos perante, solenostelas
anfifl6icas.

N Solenostela anfifloica
Dictiostela

FIGURA 170 - Sifonostelas anfifloicas: dictiostela e solenostela anfifloica.
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Os adeptos da teoria da intrusdo sugerem que nas sifonostelas anfifloicas o floema interno tera surgido por
intrusdo, enquanto muitos dos adeptos da teoria da metamorfose defendem que o floema interno, a semelhanga
do que acontece com a medula, também é de origem intraxilémica.

Nos casos em que o sistema vascular consiste, como acontece na generalidade das monocotiledoneas, de
inumeros feixes amplamente distribuidos, usa-se a designacao de atactostelas.

O conceito de meristelia tem sido aplicado para designar os casos em que ndo existe claramente definida
uma Unica estela (polistelia, estelas policiclicas), atribuindo-se a designagdo de meristela a cada uma das estelas
parciais.

A designacdo por que sdo conhecidas as estelas policiclicas e as polistelas, deriva da nomenclatura referida
acima, com as convenientes adaptacdes, veja-se 0 exemplo da FIGURA 167.

E importante ndo esquecer que os tipos de estela dizem respeito unicamente & estrutura primaria dos eixos,
pelo que nos casos em que as espécies apresentam engrossamento secundario a identificacdo do tipo de estela
num estédio secundario de crescimento deixa normalmente de fazer sentido.

Atactostela Eustela policiclica

FIGURA 171 -A, atactostela; B, eustela policiclica.

Numa perspectiva evolutiva, verifica-se que a partir da protostela, situacdo em que os tecidos condutores
formam um cilindro cheio e continuo, se passa para organizacfes estelares mais evoluidas em que comeca por
aparecer uma medula central rodeada por um anel continuo de tecidos vasculares (sifonostelas do tipo das
solenostelas) e mais tarde se da a particao deste anel em vérias porces distintas, feixes, ou sectores (dictiostela,
eustela, atactostela).

Segundo GIFFORD & FOSTER (1989) e CAMFORT (1997), este padrdo evolutivo parece estar
estreitamente associado com a importancia crescente das folhas, nomeadamente no que respeita a sua
vascularizacdo. Assim, enquanto as protostelas e solenostelas ocorrem em espécies cujas folhas sdo de
dimensdes reduzidas e com vascularizagdo incipiente ou de todo inexistente (micrdfilos); a presenga de folhas
de limbo alargado e com um sistema ramificado de nervuras (macrdéfilos) estd normalmente associada aos tipos
de organizagdo estelar mais evoluidos.

As hipdteses acerca da evolucdo estelar encontram fundamento no facto dos pteridofitos fésseis mais
primitivos que se conhecem (Rhyniophyta, Trimerophytophyta, Zosterophyllophyta) apresentarem eixos
protostélicos. Além disso, o estudo da anatomia dos esporofitos de pteridéfitos actuais revela que as estelas de
muitos caules recapitulam as hipoteses da evolucdo estelar durante a sua ontogenia. Assim, muitas espécies
comegam por apresentar eixos protostélicos na por¢ao que primeiro se diferencia, ou seja, nos caules do jovem
esporofito, e sifonostélicos nas partes diferenciadas mais tarde. Segundo SMITH (1979), Matonia pectinata,
constitui um dos melhores exemplos desta recapitulacdo ja que os primeiros eixos a serem formados sdo
protostélicos, mais tarde sdo formados eixos sifonostélicos e, posteriormente, a estela adquire a condicdo
policiclica, comegando o tecido vascular interno por ter organizagdo protostélica e concluindo com organizacao
sifonostélica.

As estelas policiclicas sdo normalmente consideradas as mais complexas e evoluidas.

A interpretacdo exaustiva do significado evolutivo dos diversos padrfes de organizagdo estelar , no entanto,
complexa e dificil pois é certo que podem observar-se variagdes acentuadas dentro dos limites restritos de uma
familia ou mesmo de um Unico género (e.g. Gleichenia, em que certas espécies sdo protostélicas e outras
solenostélicas).
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FIGURA 172 - Representacdo esquematica da estrutura nodal nos eixos protostélico (A-B), sifonostélico (C-E)

e dictiostélico (F-H). BECK (2009).
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FIGURA 173 - Representacdo esquematica da organizacdo estelar nos espermatdfitos, fetos e plantas afins
(licofitos e esfendfitos) em que fica evidente a evolugdo da protostela, para a sifonostela e finalmente para a
eustela e da presenca de lacunas foliares para a sua auséncia. BECK (2009)

Refira-se ainda que o esquema de classificacdo aqui apresentado dos tipos de estela é bastante elementar
assim como foram simplificadas as consideracfes acerca da teoria da evolugdo da organizagdo estelar. Outras
classificacdes sdo normalmente mais complexas e exaustivas. E o caso, por exemplo, da classificagdo de
OGURA (1972), que distingue no caso dos pteriddfitos 5 tipos basicos de organizacdo das estelas, protostelas,
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solenostelas, dictiostelas, estelas policiclicas e polistelas (ou estelas aciclicas), com mais de 40 subtipos
diferentes no total.

cortex
(cilindro central)

? estela
|

Protostela Sifonostela Dictiostela

FIGURA 174 - Representacdo esquematica das diversas fases por que passa a evolugdo da organizacdo
estelar num rizoma de um feto do género Polystichum filix-mas. CAMEFORT (1997).

4.5. LIGACAO DOS FEIXES CONDUTORES DO CAULE
AS FOLHAS E AS RAMIFICACOES

Os feixes condutores do caule prolongam-se para as folhas dando continuidade ao sistema vascular.

No caule, a porcao obliqua do feixe que se estende desde a base da inser¢do da folha até ao correspondente
feixe caulinar vertical é designada por rastro ou trago folhear. Em correspondéncia, ai também na regido
nodal, onde o trago folhear se curva do centro do caule em direccdo a base da folha existe sempre uma area de
parénguima no cilindro central que é designada por lacuna folhear. Caso o rastro ndo divergisse para a folha ele
ocuparia a regido desta lacuna.

A anatomia do n6 é um aspecto com alguma importancia taxonémica. O nimero de rastros e lacunas, varia
consoante as espécies vegetais e por vezes na mesma planta, consoante as folhas estdo inseridas a diferentes
niveis. O seu numero é geralmente de um por folha (pteridéfitos); um ou dois (gimnospérmicas); trés na maioria
das angiospérmicas, podendo também nestas ocorrer em nimero de um, cinco ou muitos (caso de folhas
terminando numa larga bainha).

Nos nds do caule assim como nos rastros foliares as células de transferéncia sdo muito frequentes no xilema
(MAUSETH, 2008).

A semelhanca do que se passa com a ligag&o a nivel dos nds dos feixes folheares aos caulinares através dos
rastros folheares, assim também, os feixes dos raminhos se encontram em continuidade com os caulinares
através dos rastros rameais ou rastros dos raminhos.

Em correspondéncia com o rastro rameal, pode também observar-se, normalmente, pelo menos numa fase
inicial, uma lacuna rameal, isto €, uma interrupcao no cilindro dos tecidos condutores (mais evidente por isso
nas estelas continuas) em volta ou acima do ponto de partida do rastro.

Lacuna
¢ folia

Lacuna
folian
1 Rastro
Rastro “Jrameal
foliax
> Lacuna
AR folia
A
l B ~ Rastro
folim

FIGURA 175 - Diagramas tridimensionais do modo como se faz a ligacdo dos feixes vasculares das folhas
aos tecidos correspondentes do caule: A, né unilacunar com um rastro foliar; B, n6 unilacunar com um so rastro,
mas com folha e ramo axilar; C, no trilacunar com trés rastros folheares; D, n6 unilacunar com trés rastros
folheares. FAHN, 1990.
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Rastros folheares ou tracos
folheares
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FIGURA 176 - Cortes transversais de caules, mostrando o modo como se faz a ligagao dos feixes vasculares
das folhas aos tecidos correspondentes do caule: A, estrutura nodal unilacunar; B, estrutura nodal trilacunar; C,
estrutura nodal plurilacunar. Adap. ESAU, 2002.

4.6. RECONSTITUICAO DA ESTRUTURA VASCULAR DO CAULE

E possivel nalguns casos, ap6s um estudo aprofundado da anatomia do caule a nivel dos ns, assim como, a
Varios niveis nos entrends, reconstituir na sua maior parte a organizagdo vascular do caule.

A complexidade de tal organizacdo varia bastante com as espécies vegetais consideradas e apresenta estreita
relacdo com o tipo de filotaxia presente, ou seja, com o padrdo de disposicédo das folhas no caule.

MONOCOTILEDONEAS

O sistema vascular dos caules das monocotiledoneas é bastante complexo.

Acompanhando o percurso ascendente de cada feixe, € possivel verificar que, em geral, todos eles se
deslocam em direccdo ao centro do caule, até determinada altura, quando entdo divergem abruptamente para fora
e originam os tracos foliares, que irdo vascularizar as folhas e inimeras pontes vasculares que os interconectam
aos feixes adjacentes. Em seguida, o feixe maior repete o seu percurso ascendente em direcgdo ao centro do
caule, onde novamente ocorre uma divergéncia abrupta, originando novo trago foliar e novas pontes vasculares.

Nas monocotiledoneas, as folha normalmente embainhantes, recebem varios tragos foliares, provenientes de
feixes ascendentes diferentes; estes tracos e as respectivas pontes vasculares somam-se aos feixes ja existentes
no caule (geralmente em grande ndmero) e contribuem para o aspecto aparentemente cadtico da distribuigdo
vascular.

Segundo FAHN (1990), existem dois grandes tipos de organizacdo vascular:

1) o caso, de longe mais frequente, em que todos os feixes vasculares, ap6s um percurso mais ou menos

longo e intricado acabam por se ligar as folhas através de rastros folheares.

2) O caso, muito menos frequente em que os feixes sdo de dois tipos; feixes caulinares que percorrem
longitudinalmente o caule sem ter relacdo directa com as folhas e outros ditos feixes folheares que
terminam nos rastros das folhas. Os primeiros dispdem-se mais para 0 centro do eixo e percorrem o caule
em toda a sua extensdo sem nunca derivarem para as folhas, enquanto os segundos, mais numerosos, se
dispdem para a periferia do caule e tm continuidade com os rastros folheares. Este tipo de estrutura
vascular é conhecido pela designacao de "tipo commelinaceae™.

Se os feixes caulinares forem seguidos tanto para cima como para baixo no caule, poderdo ser encontrados
em associacdo com varios tracos foliares. Um feixe do caule e os seus rastros foliares associados sdo
denominados de simpddio. Em certos caules, alguns ou todos os simpdadios estdo interconectados, enquanto que
em outros, todos os simpodios sdo unidades independentes do sistema vascular. Em funcdo disto, o padrdo do
sistema vascular no caule é reflexo do arranjo das folhas neste (filotaxia).

Nas axilas das folhas desenvolvem-se uma ou varias gemas e 0 seu sistema vascular estd também, como néo
poderia deixar de ser, interligado com o do caule principal através dos rastros rameais. Assim, em cada no,
tanto os rastros foliares quanto os rastros de ramos divergem do caule principal. Por outras palavras, a filotaxia e
a ramificacdo do caule séo as grandes condicionantes da vascularizacdo geral do caule.
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FIGURA 177 - Cortes transversal e longitudinal do caule de uma monocotiledénea com vascularizagdo do
"tipo Commelinaceae ". Adap. EAMES, 1961.

Zea mays
_(milho)

Secale cereale (centeio)

FIGURA 178 - A-C, Zea mays (milho): A, representacéo tridimensional da organizagdo do sistema vascular.
Os feixes centrais estdo representados a branco e os mais periféricos a cores progressivamente mais carregadas;
B, corte transversal do caule (colmo maci¢o), observando-se inimeros feixes colaterais fechados dispersos no
parénquima fundamental; C, diagrama de uma por¢do de um né observando-se inimeros rastros que divergem
para a bainha da folha (igualmente com inimeros feixes); D, corte transversal do colmo fistuloso do centeio
(Secale cereale) em que os feixes se dispdem em dois anéis. Adap FAHN
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EUDICOTILEDONEAS

Distinguem-se normalmente dois tipos de organizacéo vascular: o tipo fechado e o aberto.

Na organizacdo vascular do tipo aberto, mais frequente nas eudicotiledoneas com filotaxia alterna, cada
rastro folhear diverge lateralmente de um Unico feixe vascular ou simpddio (feixe do caule e tragos foliares que
Ihe estdo associados). Ndo existem interligacdes entre os simpodios através dos rastros foliares. Cada simpddio
consiste no feixe vascular caulinar e nas suas ramificacdes.

Por outro lado, na organizacdo vascular do tipo fechado, mais frequente nas eudicotiledéneas com folhas
decussadas (oposto-cruzadas), cada rastro foliar resulta da fusdo na sua base de dois rastros foliares de
simpddios contiguos. Os simpadios apresentam-se interligados através dos rastros foliares.

rastro foliar

lacuna foliar

A B
Organizacio vascular do tipo fechado

FIGURA 179 — Diagrama representando o sistema vascular de Anabasis articulata: A, Representacdo dos
feixes num plano; B, representagdo tridimensional da organizacdo vascular do caule. Trata-se de uma
eudicotiledonea herbéacea que apresenta organizagdo vascular do tipo fechado, mais frequente nas espécies com
folhas decussadas (oposto-cruzadas). Cada rastro foliar resulta da fusdo na sua base de dois rastros foliares de
simpédios contiguos. Os simpadios apresentam-se interligados através dos rastros foliares. FAHN (1990).
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FIGURA 180 — Diagrama representando o sistema vascular de Chenopodium glaucum: A, Representacdo
dos feixes num Gnico plano; B, representacdo tridimensional da organizacdo vascular do caule. Trata-se de uma
eudicotiled6nea herbacea que apresenta organizagdo vascular do tipo aberto, mais frequente nas espécies com
filotaxia alterna. Cada rastro folhear diverge lateralmente de um Unico feixe vascular ou simpddio (feixe do
caule e tracos foliares que lhe estdo associados). Ndo existem interligacdes entre os simpodios através dos
rastros foliares. Cada simpodio consiste no feixe vascular caulinar e nas suas ramificagdes. FAHN (1990).
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FIGURA 181 - Representacdo esquematica da organizagdo vascular de caules de eudicotiledoneas. A-C,
organizacdo vascular do tipo aberto. A, Godetia sp., 5 simpodios, nés unilacunares com um Unico rastro; B,
Potentilla sp., 5 simpodios, estrutura nodal trilacunar com trés rastros foliares; C, Ascarina sp., 4 simpédios,
nés unilacunares, com dois rastros foliares; D, organizacdo vascular do tipo fechado em Kalanchoe, 4
simpadios, estrutura nodal unilacunar resultando o rastro foliar da fusdo de dois pequenos rastros foliares que
divergem a partir de simpodios contiguos. M, L, R, rastros foliares mediano, esquerdo e direito,
respectivamente. Al, A2, ... A5, feixes axiais do simpodio. GIFFORD & FOSTER (1989).



154

PTERIDOFITOS

A organizacdo tridimensional do sistema vascular dos caules (tanto aéreos como subterraneos) dos
pteridéfitos € muito diversificada.

Para um aprofundamento desta matéria consultar, entre outros, OGURA (1972), GIFFORD & FOSTER
(1989), EVERT & EICHORN (2006).
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FIGURA 182 — Representacdo tridimensional da organizacao vascular em dois pteridéfitos; A, representacdo do
rizoma de Ophioglossum lusitanicum. A maior parte da estela é do tipo dictiostela tendo apenas a regido basal
organizacdo do tipo protostélico. Tanto os rastros foliares como os rastros radiculares partem dos feixes que se
apresentam ladeados por lacunas; B, representacdo de um caule aéreo de um feto em que o rastro foliar para a
folha do tipo macrdfilo é acompanhada da correspondente lacuna. Adap. GIFFORD & FOSTER (1989)
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4.7. ORIGEM, CRESCIMENTO E RAMIFICACAO DO CAULE

Nos espermatdfitos, o caule folhoso encontra normalmente homologia no hipocétilo do embrido da semente e
resulta do crescimento deste através da sua gémula terminal. A pldmula ou gémula do embrido deve ser
considerada a primeira gema ou apice caulinar da planta.

Os principais processos, que do ponto de vista anatémico, se realizam no caule sdo:

- intensa divisdo celular ao nivel do meristema terminal (meresis), sem esquecer que na periferia deste
meristema séo desde logo formadas as folhas e os esbogos das ramificaces (gemas), exogenamente.

- aumento do tamanho das células jovens (auxesis). Processo que contribui significativamente para um
acentuado alongamento do caule.

- diferenciacéo celular que leva a formacdo dos diversos tecidos definitivos primarios.

- formacédo de meristemas secundarios e desenvolvimento, a partir destes, de tecidos secundarios o que leva a
um aumento de didmetro do caule (apenas nas gimnospérmicas e eudicotileddneas com engrossamento
secundario).

4.7.1. ORGANIZACAO DO MERISTEMA APICAL

Nos briéfitos e na generalidade dos pteridéfitos (excepto Lycopodiaceae e Isoetaceae), apenas uma célula
apical, origina, em Gltima analise, todo o corpo destas plantas.

Nos espermatdfitos, pelo contrario, sdo um grupo de células, ditas iniciais, organizadas num apice ou cone
vegetativo que séo responsaveis pelo crescimento do caule.

As células do &pice vegetativo caulinar remontam ao embrido da semente (mais concretamente a gémula), de
onde tiveram origem, sem nunca ter havido quebra de continuidade meristematica. Designam-se, por isso, com
toda a propriedade por iniciais e 0 seu conjunto constitui com todo o rigor um meristema primario.

O éapice vegetativo caulinar, como alias acontece também com o radicular, compreende um conjunto de
iniciais com actividade mitotica elevada e que se mantém indefinidamente por auto-perpetuacdo, constituindo o
promeristema, e por células derivadas destas, que se vao diferenciar, ja se notando inclusive, em certos casos,
nalgumas células um inicio de diferenciacéo.

O meristema apical caulinar encontra-se protegido, consoante os casos, por folhas adaptadas a esta funcéo, os
catéfilos (constituindo-se os gomos) ou pelas proprias folhas vegetativas ainda no estado rudimentar, os esbocos
folheares (constituindo-se os olhos ou gemas). Nunca existe, como na raiz, uma estrutura homéloga a coifa.

O meristema apical caulinar € muito mais variavel na sua forma e dimens@es e sem duvida mais complexo no
seu funcionamento do que o meristema radicular, dado que além de promover o alongamento é responsavel pela
formacéo de primérdios foliares, estruturas com simetria dorsiventral e crescimento determinado e gemas,
estruturas com simetria radial e crescimento indeterminado. Além disso, frequentemente, mais tarde, aquando da
inducdo floral, vai verificar-se uma importante alteracdo da sua natureza passando o meristema a produzir as
diversas partes florais (MAUSETH, 2008).
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FIGURA 183 - Representagdo esquematica do apice de um pteridéfito e de um espermatéfito (ver texto). Adap.
CAMEFORT, 1997.
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Sobre a organizacdo e funcionamento dos cones ou apices vegetativos, varias teorias tém sido propostas
(CLOWES, 1972; DORMER, 1972; CUTTER, 1987; STEEVES & SUSSEX, 1989; CAMEFORT, 1997):

A) TEORIA DOS HISTOGENES

Segundo esta teoria interpretativa da organizacdo do A&pice caulinar, que foi primeiro proposta por
HANSTEIN em 1868, podem distinguir-se trés camadas sobrepostas de células, ou histogenes, de cujas divisdes
sucessivas resultam os tecidos do caule. Estes trés histogenes séo:

- a dermatogene ou células iniciais da epiderme, camada mais externa que origina a epiderme;

- 0 periblema ou células iniciais do cértex, camada de células que supostamente vao originar o parénquima
cortical;

- 0 pleroma ou células iniciais do cilindro central, camada mais interna do meristema que diferenciando-se
origina os tecidos vasculares e a medula.

Dermatogene

Periblema

Pleroma

FIGURA 184- O meristema apical, segundo a teoria dos histogenes: representagdo da sua estrutura e modo
de funcionamento. CAMEFORT, 1997.

Alguns autores utilizam outra homenclatura, designando aquelas sub-regides do meristema por protoderme,
meristema do cdrtex e meristema do cilindro central. E outros ainda, como é o caso de ESAU, prefere as
designacOes de protoderme (equivalente a dermatogene); procambio, responsavel pela diferenciagdo do tecido
vascular; meristema fundamental, cujas células se diferenciam nos tecidos fundamentais (parénquimas).

Cré-se que as células-mae dos vérios sistemas de tecidos séo substituidas ao fim de algum tempo por novas
células derivadas das iniciais permanentes comuns e que mais do que um tecido se forma em muitos casos a
partir das mesmas iniciais temporarias.

Este facto associado a impossibilidade de observar, na maioria dos vegetais, 0s histogenes tdo distintos
conforme o conceito de HANSTEIN, sobretudo a dificuldade em delimitar o periblema do pleroma, ja que a
dermatogene é normalmente evidente, conduziu ao aparecimento de outras interpretaces.

B) TEORIA DA TUNICA-CORPO

Segundo esta teoria, primeiramente proposta por SCHMIDT em 1924, aponta-se para a distin¢do no apice
vegetativo de apenas duas sub-regifes:

- a tanica, formada por uma a nove (mais frequentemente duas) assentadas periféricas de células, em que
estas empreendem, quase exclusivamente, divisdes anticlinais, para promoverem um rapido aumento da
superficie do meristema;
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- 0 corpo (corpus), massa de células ocupando o centro do ponto vegetativo, que se dividem segundo varios
planos, acrescentando massa ou seja volume ao apice caulinar.

Contrariamente a teoria dos histogenes, esta teoria ndo considera haver uma relacdo constante entre as duas
sub-regides do meristema e os tecidos definitivos. Assim, por exemplo, consoante 0s casos, a tlnica pode
originar s6 a epiderme, a epiderme e parte do cortex ou mesmo a epiderme, o cortex e parte do cilindro central.

Esta teoria tem sido utilizada para explicar a organizacao apenas do meristema caulinar. Mesmo ai, no caso
da maioria das gimnospérmicas a sua aplicacdo parece inapropriada dado que nem sempre existem camadas
superficiais estaveis dividindo-se apenas no sentido anticlinal (MAUSETH, 2008).

Segundo METCALFE & CHALK (1989) o nimero de camadas da tnica tem significado taxondmico no caso
das gramineas.

Corpus 4 Tinica

Timica

Corpus (Corpo)

FIGURA 185 - O meristema apical do caule segundo a teoria da tlnica-corpo; representacdo da sua estrutura
e funcionamento. Adap. CUTTER, 1987.

NEWMAN (1956) numa analise critica das vérias teorias sobre a organizacdo e funcionamento do meristema
apical tem uma perspectiva que embora menos elaborada tem algumas semelhancas com a teoria da tlnica-
corpo. Ele rejeita o conceito de promeristema, ou seja, a existéncia de células que se mantenham
permanentemente como iniciais e defende a existéncia de iniciais temporarias organizadas num "meristema
residual continuo" de cuja actividade resulta um "meristema geral" responsavel pela formagdo dos varios
tecidos. Considera trés tipos de organizacdo do meristema apical:

- 0 tipo monoplex, caracteristicos dos pteridofitos, em que o "meristema residual continuo” compreende
apenas a camada superficial do meristema apical e nesta apenas uma célula dividindo-se tanto anticlinalmente
como periclinalmente é responsavel pelo crescimento.

- 0 tipo simplex, que ocorre na generalidade das gimnospérmicas, toda a camada superficial do meristema
com uma Unica célula de espessura é responsavel pelo crescimento.

- 0 tipo duplex, caracteristicos dos apices da maioria das angiospérmicas. O "meristema residual continuo™
compreende pelo menos duas camadas superficiais, na mais externa apenas ocorrem divisdes anticlinais
enguanto na(s) mais interna(s) ocorrem divisfes anticlinais e periclinais.

A dificuldade em caracterizar de forma precisa o apice de uma determinada espécie quer a luz da teoria da
tlnica-corpo quer de uma forma mais simplista em dapice monoplex, simplex ou duplex, é tanto mais
problemética quanto é certo que diversos autores, observaram que um mesmo apice, consoante os diferentes
estadios do plastocromo pode apresentar organizacdo e padrao de funcionamento susceptivel de ser classificada
em varios tipos diferentes (STERN et al., 2010).
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FIGURA 186 - Nos apices caulinares de muitas angiospérmicas, a maior parte do corpo corresponde a uma area
de células com vactolos conspicuos, denominada de zona de células-mae centrais. Esta é circundada pelo
meristema periférico, que se origina parcialmente da tinica e parcialmente do corpo ou da zona de células-mée
centrais. Abaixo das células-mée centrais esta localizado o meristema da medula. As divisdes celulares séo
relativamente pouco frequentes na zona de células-mée centrais, em contraste com a zona periférica, que
apresenta grande actividade mitdtica. A protoderme tem origem na camada mais externa da tinica. O procambio
e parte do meristema fundamental (cortex e algumas partes da medula) sdo derivados do meristema periférico. O
resto do meristema fundamental, ou seja, toda ou a maior parte da medula é formado pelo meristema medular.
Adap. (RUDALL, 2007).

C) TEORIA DO CENTRO QUIESCENTE OU DO ANEL INICIAL

A anélise citoldgica dos apices vegetativos, efectuada mais recentemente, veio aparentemente por em causa
as duas teorias anteriores. Estas, como se viu, ttm em comum o facto de considerarem que as células iniciais,
isto é, aquelas com maior frequéncia de divisdes, sdo as que se localizam mesmo na extremidade do meristema.
Acontece que alguns investigadores demonstraram experimentalmente que assim ndo acontecia em muitas
espécies. Nestes casos, a zona apical (terminal) parecia ser constituida por células com reduzida actividade
mitética e com um conjunto de caracteristicas "pouco meristematicas" como sejam, grandes vacuolos, plastos
diferenciados... etc. As células localizadas na base e na periferia do cone vegetativo, constituindo como que um
anel, o anel inicial, eram as que tinham caracteristicas meristematicas evidentes e apresentavam grande
actividade mitotica sendo as principais responsaveis pelo crescimento vegetativo.

A partir do anel inicial formavam-se os tecidos periféricos do caule, epiderme e cdrtex, os eshogos folheares
e 0s primérdios das ramificacoes.

Mesmo no centro do cone vegetativo, por dentro do anel inicial existia uma regido de meristema medular,
que seria responsavel pela formagéo da medula do caule.
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Segundo esta teoria, primeiramente apresentada por PLANTEFOL em 1948, e que veio o receber vigoroso
impulso por parte sobretudo de outros investigadores franceses entre 0s quais se destacam BUVAT,
NOUGAREDE e CAMEFORT, o anel inicial seria 0 maior responsavel pelo alongamento e crescimento dos
caules, enquanto na zona apical, 0 centro quiescente ou promeristema quiescente se manteria mais ou menos
relativamente inactivo. Mais tarde, com a diferenciacdo floral, esta zona apical seria chamada a desempenhar o
papel mais importante ja que seria ela que depois de empreender determinada série de transformagoes, originaria
as pecas florais.

Os resultados dos trabalhos de investigacdo de alguns investigadores, caso de POPHAM (1957) contrariam
esta teoria que aponta para uma relativa inactividade do promeristema, enquanto outros, como é 0 caso de
CLOWES (1957) aponta para uma continuidade ontogénica entre o promeristema e os tecidos imaturos.

Zona apical; Centro Quiescente
ou Meristema de espera

Amnel indcial Anel inicial

Esboco
folhear

Gema . o ‘ .
(primordio) * - - N *
Regiio medular ou Meristema medular

FIGURA 187 - O apice vegetativo do caule segundo a teoria do anel inicial. A densidade do pontuado a
negro é proporcional a actividade meristematica das células.

Em sintese, como referem STEEVES & SUSSEX (1989), com base nos estudos até agora efectuados, nao é
ainda possivel emitir uma opinido generalizada suficientemente fundamentada sobre até que ponto esta teoria do
centro quiescente pode ser conciliavel e até utilizada como complemento teérico na interpretagdo dos apices
radiculares e caulinares e ndo ser, pura e simplesmente, considerada em contradicdo com as anteriores. Espera-
se sobretudo, que uma maior uniformizacdo e aperfeicoamento dos métodos de estudo dos meristemas apicais
(microcirurgia, analise clonal... etc.), possam vir a trazer maiores esclarecimentos sobre a sua organizagdo e o
seu funcionamento.

4.7.2. ALONGAMENTO DO CAULE

O meristema apical do caule, quando em crescimento activo, origina os primordios foliares numa sucessao
tdo réapida, em que ndo podem ser distinguidos, no inicio, os nds e os entrends. Gradualmente, o crescimento
comega a ocorrer entre 0s niveis de inser¢do das folhas; as partes alongadas do caule sdo reconhecidas como os
entrends e as porgdes do caule nas quais as folhas estdo inseridas, como o0s nés. O aumento em comprimento do
caule ocorre, em grande parte, por alongamento dos entrends.

A semelhanca do que se passa na raiz, o alongamento do caule ndo é devido apenas & multiplicacio celular
(meresis), mas também numa segunda fase e de forma bastante significativa, ao alongamento das células recém-
formadas (auxesis).

Este alongamento das células, da-se sobretudo ao nivel dos entrends, em particular naqueles que se localizam
mais proximo do &pice caulinar, dizendo-se por isso subterminal. Ele é sempre extremamente reduzido ao nivel
dos nos.

E sobretudo no caule dos vegetais lenhosos que estas fases de crescimento terminal e subterminal se
apresentam mais espagadas no tempo.

Conforme defende CUTTER (1987) a estrutura e actividade do meristema apical caulinar é regulada por
diversos factores ambientais dos quais 0 mais importante parece ser o fotoperiodo. Além da importancia deste
no fenomeno de indugdo floral, foi possivel constatar que em certas espécies o alongamento do caule e a
producdo de primordios foliares pode ser interrompida sujeitando as plantas a um regime de dias curtos.
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Menos frequentemente, o alongamento dos entrends é muito reduzido, resultando plantas acaules ou pelo
contrario como acontece em muitas gramineas e equisetineas, estando o caule ja bastante desenvolvido forma-se
tardiamente a partir dos tecidos definitivos, (geralmente na base do entrend) um meristema secundario, dito
intercalar, que persistindo por algum tempo provoca um aprecidvel alongamento dos entrends. O
prolongamento da actividade deste meristema parece ser estimulado por giberelinas e citocininas provenientes
das folhas localizadas mais acima (CUTTER, 1987).

O mecanismo de controlo da expansao do caule, ou seja, dos entrends é bastante complexo e continua em
parte por esclarecer.

Na generalidade das plantas arrosetadas, ditas acaules, embora 0s entrends vegetativos sejam muito curtos,
mais tarde, como resposta a inducdo floral, origina-se um outro caule aéreo, o escapo floral, que tem a funcéo de
transportar as flores, elevando-as acima do solo e cujo alongamento é, em geral, muito acentuado.

Existem espécies (e.g., Pinus spp., Cedrus spp., Ginkgo biloba) em que se assiste a producdo de forma
simultanea no tempo de ramos curtos (braquiblastos) com crescimento muito reduzido dos entrends e
providos de folhas, a par de ramos compridos (macroblastos) em que os entrends sdo longos mas 0s nds se
apresentam apenas providos de escamas.

Como é efectuado o controlo do crescimento dos entrenos?

Segundo STEEVES & SUSSEX (1989), os estudos ja efectuados apenas permitem concluir que o mecanismo
de controlo do alongamento dos entrends parece efectuar-se a partir do equilibrio da concentracdo em diferentes
hormonas sintetizadas e acumuladas nas folhas mais proximas. Em certos casos foi aparentemente demonstrado
que as condi¢Bes do meio podem influenciar a intensidade do alongamento dos entrends, no entanto, parece
certo que a componente genética é determinante. O mecanismo é complexo, nalguns casos, € aparentemente
contraditério consoante as espécies, sendo, em suma, muito imperfeitamente conhecido.

meristema intercalar

boudl // feixes de tecido vascular
AR em diferenciacio

tecidos diferenciados
do entrenod

metaxilema do né

traco foliar

meristema intercalar

FIGURA 188 - 1, Corte longitudinal da extremidade do caule de Equisetum sp., ilustrando a maturacdo basipeta
do tecido vascular do entrené e 0 modo como se processa o crescimento intercalar. BECK (2009)
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FIGURA 189 — Alongamento do caule: A, com origem num meristema ininterrupto; B, com origem na
producdo de novas células pelo meristema apical e também no aumento de tamanho das células jovens; C, com
origem no crescimento apical e intercalar; D-E, com origem apenas no funcionamento de meristemas
intercalares localizados na base dos entrends (a ponteado) e que se localizam entre tecidos maduros (a branco).
Em E, o crescimento apical foi interrompido pois o meristema vegetativo apical deu lugar a um meristema
floral, mas entretanto o alongamento dos entren6s prossegue por mais algum tempo devido ao funcionamento
dos meristemas intercalares. Este meristema é assim designado porque se localiza entre duas regides ja
diferenciadas. Devido a sua actividade, certos elementos do xilema e do floema primarios, nomeadamente o
protoxilema e o protofloema, diferenciam-se dentro do meristema intercalar interligando as regides altamente
diferenciadas do caule acima e abaixo do meristema.

Adap. FAHN, 1990.
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4.7.3. ENGROSSAMENTO PRIMARIO DO CAULE:
MERISTEMA PRIMARIO DE ENGROSSAMENTO

O aumento de didmetro do caule na estrutura primaria é originado sobretudo por divisdes predominantemente
dos tecidos fundamentais.

Normalmente, este engrossamento apenas é muito evidente nas espécies que também apresentam mais tarde
crescimento secundario bastante activo.

Porém, inimeras monocotiledéneas, como sejam as palmeiras e mesmo algumas eudicotiledéneas
apresentam um intenso crescimento de didmetro na fase primaria.

Na generalidade das palmeiras, assim como noutras monocotiledéneas arborescentes, como sejam algumas
espécies de Yucca, em que ndo ocorre crescimento secundario, este engrossamento primario € inteiramente
responsavel pelo aumento de diametro dos caules. Nestes casos, 0 espessamento primario é periférico e pode
ocorrer tdo proximo do meristema apical que este passa a parecer inserido numa plataforma plana ou mesmo
numa depressdo, constituindo-se 0 chamado meristema primario de engrossamento. Como regra, 0s primeiros
entrends formados sdo curtos e estreitos, € ndo apresentam engrossamento primario intenso. O mesmo ja ndo se
passa com o0s entren6s formados mais tarde, em que o engrossamento primario se vai intensificando, do que
resulta a porgéo inferior do caule (normalmente mais ou menos enterrada e escondida), apresentar a forma de
um cone invertido.

Ao contrério das monocotiledéneas em que o engrossamento priméario se limita, geralmente, & actividade
meristemética de uma estreita faixa de células periféricas, que constituem o chamado meristema priméario de
engrossamento, nas eudicotileddneas o engrossamento primario, nos poucos casos em que ocorre com certa
intensidade, pode localizar-se tanto na medula (engrossamento medular), como na regido do cortex
(engrossamento cortical), como ainda ocorrer de forma dispersa por todo o eixo (ESAU, 2002).

Primordio foliar . : My
Meristema Meristema primario

Base foliar apical de engrossamento

j \ das fiadas de células E/

FIGURA 190 - Esquema que ilustra a forma como se origina 0 engrossamento primario em
monocotiledéneas (caso de uma palmeira). A, fase inicial; B, fase posterior a-b e a"-h", manto meristematico; C,
fase muito posterior. O meristema apical e os primdrdios das folhas mais jovens, estdo localizados
abaixo dos tecidos caulinares periféricos. Este tipo de crescimento ocorre, geralmente, proximo ao
meristema apical, numa zona sujeita a depressdo e estende-se por uma faixa relativamente estreita localizada
junto a periferia do caule. No &pice do caule encontram-se fiadas de células justapostas. RUDALL
(2007).
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FIGURA 191 - No milho (Zea mays ), como a gravura pretende mostrar, as raizes seminais sdo substituidas
na sua funcéo por raizes adventicias. A porcao basal do caule, ou seja, 0s primeiros entrends que permanecem
mais ou menos enterrados no solo, sdo progressivamente mais amplos, em virtude da entrada em funcionamento
do meristema primério de engrossamento. Em muitas monocotiledoneas, o meristema de espessamento primario
cessa a sua actividade a curta distdncia do &pice e, consequentemente, o espessamento caulinar primario é
limitado. Em outras, o meristema de espessamento primario é continuo ao meristema de espessamento
secundario, que se diferencia em regides mais distantes do &pice e promove crescimento secundario em didmetro
(Ver Crescimentos Secundarios Andémalos).

MONOCOTILEDONEAS EUDICOTILEDONEAS
(algumas palmeiras)

FIGURA 192 - Tipos de engrossamento do caule: A, engrossamento apenas primario do caule (caso de
certas monocotileddneas); B, engrossamento devido em parte a formagdo de tecidos secundarios, mas também
em parte primario; C, engrossamento apenas secundario (maioria das eudicotiledéneas e gimnospérmicas em
que se forma o cambio e a felogene). Tecidos primarios representados a branco e tecidos secundarios a negro.
Adap. STRASBURGER et al. (1994).
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4.7.4. DIFERENCIACAO DOS TECIDOS VASCULARES PRIMARIOS

Os elementos vasculares primarios diferenciam-se a partir de uma sub-regido do tecido meristematico, mais
concretamente a partir do procdmbio. A forma como ocorre esta diferenciacdo, ou seja, por outras palavras a
ordem de maturacdo dos elementos xilémicos e floémicos tem sido largamente abordada (STEEVES &
SUSSEX, 1989; CAMEFORT 1997, DICKISON 2000; MAUSETH, 2008)

No entanto, em sintese, 0 que mais importa reter, na analise da diferenciacdo de um corddo procambial, ou
seja no estudo da ordem de formac&o dos elementos vasculares, é normalmente o seguinte:

A) DIFERENCIACAO RADIAL
* no caule a diferenciac¢do do floema é centripeta, a semelhanga do que acontece na raiz. A diferenciagdo
do xilema primério é centrifuga, ao contrario do que se passa na raiz.

B) DIFERENCIACAO LONGITUDINAL

+ a semelhanca do que acontece na raiz, os primeiros elementos de protofloema diferenciam-se mais
préximo do meristema apical do que os primeiros elementos do protoxilema.

* o protofloema é de formagdo basifuga, no sentido em que os primeiros elementos crivosos aparecem na
base dos futuros feixes vasculares progredindo depois a sua formacao para o apice daqueles.

* o protoxilema é de formagdo nodifuga, ja que os primeiros elementos traqueais aparecem normalmente
préximo dum futuro né progredindo depois a sua formagdo simultaneamente tanto no sentido basal em direccéo
a base do feixe como para o dpice em direc¢do as folhas.

Esbocos folheares

Apice vegetativo

Floema Xilema

FIGURA 193 - Representacdo do sentido da diferenciacdo longitudinal do floema e xilema primérios no
caule. Para facilidade de representacdo apresenta-se o xilema apenas na metade direita do caule e o floema na
metade esquerda. CAMEFORT, 1997.

FIGURA 194 — Diagrama que pretende ilustrar o facto de que em formacdes vegetais muito densas o padrao
de ramificacdo pode ser alterado, nomeadamente as arvores podem inibir a formacdo de muitas das ramificaces
laterais para rapidamente ganhar vantagens competitivas desenvolvendo-se em altura.
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FIGURA 195 — A, corte longitudinal da parte superior de um corddo procambial ilustrando a origem e o
desenvolvimento subsequente do floema e do xilema. No corddo procambial o protofloema fica acima
(diferencia-se mais cedo) do protoxilema e a bordadura do corddo diferencia-se antes da regido central. Nas
eudicotiledbneas existe geralmente uma regido indiferenciada do corddao procambial (procambio residual) que
vai contribuir para a formacdo do anel cambial; B, corte longitudinal da regido apical do caule de uma
angiospérmica ilustrando o alongamento do corddo procambial em direc¢do aos primérdios foliares e a forma
como os corddes se ligam aos tracos foliares ja existentes. GEMMEL (1977).

O protoxilema ocorre, em partes do corpo primario da planta que ainda ndo completaram o seu alongamento
e diferenciacdo. Mais tarde quando as células do parénquima ao seu redor completam seu alongamento, as
células do protoxilema sofrem estiramento podendo romper-se e/ou ficar completamente obliteradas pelas
células do parénquima e perdendo assim a sua funcionalidade.

Os elementos do metaxilema, normalmente, s6 completam a matura¢do depois do alongamento dos eixos
estar concluido.

O metaxilema é, frequentemente, mais complexo que o protoxilema e pode apresentar fibras, além dos
elementos traqueais e das células parenquimatosas. Os elementos do metaxilema perdem a sua funcionalidade
apos a formacdo do xilema secundario nas espécies lenhosas. Ja em plantas que ndo apresentam engrossamento
secundario, como é o caso da generalidade das monocotiledoneas, o metaxilema permanece funcional nos 6rgdos
que ja atingiram a maturidade.

4.7.5. RAMIFICACAO DO CAULE:
ORIGEM DAS GEMAS (ESBOCOS DAS RAMIFICACOES)

As gemas, primdrdios das ramificagBes do caule, originam-se tal como os primordios foliares, a partir da
camada periférica do meristema apical e localizam-se na axila das folhas, em posicdo estreitamente relacionada
com a filotaxia.

O aspecto mais importante a reter € a natureza exdgena tanto dos primérdios foliares como dos primérdios
das ramificagdes, pois o certo é que o caule vai crescendo e desde logo formando os apéndices laterais (folhas) e
0s pontos para a sua ramificagdo (gemas). Isto muito ao contrério da raiz que primeiro cresce e s6 mais tarde se
ramifica, tendo as ramificacfes origem enddgena, nos tecidos internos.

Nalgumas espécies, conforme refere CUTTER (1987), a formacao das gemas s0 se inicia bastante mais tarde
quando ja esta em curso a diferenciacdo das folhas. Nestes casos, as gemas tanto se podem originar a partir de
células de parénquima que se desdiferenciam como a partir de células de meristema residual.

As gemas adventicias ndo tém qualquer conexdo com o meristema apical e podem originar-se da
desdiferenciagdo de tecidos maduros ou a partir do cAmbio vascular, em raizes, caules e até folhas (e.g. estacas
foliares de Begonia spp.) normalmente sujeitos a cortes ou lesdes ou excisados. Podem ter uma origem quer
exdgena, ou seja nos tecidos superficiais, nomeadamente na epiderme, quer endégena, a partir de tecidos mais
profundos.

As primeiras divisdes do grupo de células que origina a gema logo se seguem normalmente outras até o
meristema apical da gema se apresentar organizado. Os rastros foliares tornam-se discerniveis bastante cedo em
muito casos (MAUSETH, 2008).
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FIGURA 196 — Corte da parte terminal de um caule. Esta estrutura é bem mais complexa que a da raiz, pois
o0 caule tem que produzir, a intervalos regulares, os primdrdios exdgenos dos apéndices laterais (folhas) e das
suas proprias ramificacdes. As gemas axilares, sdo caules em miniatura com um meristema apical e vérias folhas
jovens. Podem ser vegetativas, quando se desenvolvem em ramos caulinares; florais, quando se desenvolvem
numa flor ou num grupo de flores; e mistas quando originam érgdos vegetativos e também flores. As gemas
florais diferem das gemas vegetativas em tamanho, padrédo e areas de actividade mitdtica. Nalgumas espécies, as
gemas axilares originam espinhos ou gavinhas (crescimento determinado). Em todos os casos as gemas tém
sempre origem exdgena.
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FIGURA 197 — Desenvolvimento de uma gema lateral em Agropyron repens; cortes transversais. A, aspecto
geral do apice terminal com varios primordios foliares e um primdrdio de ramificagcdo (gema), representado a
tracejado e com origem em iniciais derivadas da tunica e do corpo; B-G, a gema tem origem em divisfes
periclinais de iniciais derivadas do corpo (B, C). Ocorrem divisdes anticlinais das iniciais derivadas da tGnica. A
gema emerge acima dos tecidos do caule (D). As iniciais derivadas da regido central do corpo dividem-se
provocando o alongamento da gema (E, F). A gema organiza-se internamente em tlnica e corpo (G). As
derivadas da camada interna tunica estdo representadas a tracejado e as do corpo com um Unico ponto.
STRASBURGER et al. (1994).
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FIGURA 198 - Principais tipos de ramificagdo nos espermatéfitos: A-A’) ramificagdo dicotomica;
microfotografia do meristema apical e diagrama ilustrativo; B) ramificaco lateral, microfotografia do meristema
apical; C-D, diagramas da ramificagdo monopodial (C) e simpodial (D). Adap. RANKER & HAUFLER (2008).

As gemas tém disposi¢do muito variada (alterna, oposta, verticilada) e podem evoluir no préprio ano em que
se formam (de formagdo pronta), no ano seguinte (hibernantes) ou ao fim de vérios anos (dormentes). A sua
natureza pode também ser bastante diversa (gemas folheares, florais e mistas).

Segundo FONT QUER (1979), devem distinguir-se dois grandes tipos de ramificaco:

- dicotémica, em que o apice se divide periodicamente em dois. Apesar de frequente entre os vegetais
inferiores, a dicotomia verdadeira é muito rara entre as angiospérmicas;

- lateral, com dois subtipos, a ramificagdo monopodial, mais frequente entre as gimnospérmicas e a
ramificacdo simpodial, mais frequente entre as eudicotiledéneas lenhosas.

A maioria das monocotiledéneas apresenta um caule ndo ramificado. Menos frequentemente algumas
espécies, incluindo certas palmeiras, 0 que é muito raro, apresentam um caule ramificado.

Os estudos experimentais para se tentar compreender como séo controlados os varios padrdes de ramificacdo
que conduzem a enorme diversidade de formas nos espermatéfitos, sdo ainda muito incipientes. E conhecida, em
geral, a maior dominancia apical das gemas no caso das arvores. Inversamente, é maior a dominancia basal das
gemas no caso dos arbustos. No entanto, entre as arvores a dominancia apical pode ser maior ou menor. A
medida que aumenta a distancia entre o apice caulinar e as gemas laterais, a influéncia inibidora da
gema terminal diminui e as gemas laterais prosseguem mais facilmente o seu desenvolvimento.

Embora os resultados de alguma experimentacdo parecam apontar no sentido de que a ac¢do da gravidade e a
luz séo factores importantes e de que é o equilibrio hormonal que condiciona a evolucéo ou a laténcia das gemas
o facto é que pouco se sabe de concreto acerca do modo como é controlada a ramificacdo do caule, ou seja, por
outras palavras, como é concretizada toda a informacgdo genética respeitante ao "padrdo arquitectural” das
espécies (STEEVES & SUSSEX, 1989).
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Lateral Dicotémica Lateral Dicotémica

A B C D

FIGURA 199 — Representacdo simplificada dos dois principais tipos de ramificagdo nas plantas vasculares em
conjugagdo com o tipo de meristema apical. RANKER & HAUFLER (2008)

FIGURA 200 - Hippuris vulgaris; A, aspecto exterior do apice caulinar; B, corte longitudinal, em que é
notoria a origem exogena dos primordios das ramificagGes; C, aspecto geral da planta; D, vista frontal do
meristema apical. Adap. STRASBURGER (1994).
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5. ESTRUTURA SECUNDARIA DO CAULE

Muitas plantas vasculares, como sejam a generalidade dos pteridéfitos actuais e das monocotiledéneas e
mesmo algumas eudicotileddneas (e.g., muitas espécies de Nymphaeaceae e Ranunculaceae), completam o seu
ciclo de vida no corpo primario, ou seja, apenas com tecidos primarios.

No entanto, na generalidade das eudicotiledéneas e gimnospérmicas verifica-se um aumento de didmetro do
caule nos locais onde ja terminou o alongamento, ou seja, nos raminhos mais velhos e no tronco. Este
engrossamento do caule, tem origem em meristemas laterais secundarios e fica a dever-se, em geral, quase
exclusivamente, ao aumento de didmetro do cilindro de lenho, ja que a producdo de floema secundario e de
periderme pouco contribuem para tal.

Algumas monocotiledéneas (e.g., Dracaena spp., Yucca spp.) apresentam engrossamento secundario
embora este seja de um tipo particular. Entre os pteridéfitos apenas dois géneros actuais, Isoetes e Botrychium
podem apresentar engrossamento secundario.

meristema apical caulinar

‘gema axial

caule jovem apenas
com tecidos primarios

caule ja com tecidos vasculares
secundarios e uma primeira
periderme

caule idoso ja com significativo
aumento de diametro e uma
periderme a destacar-se

cambio

] os 2 meristemas laterais
felogene

raiz idosa com significativo
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formacio de periderme
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+———— raiz jovem apenas com
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meristema apical radicular

FIGURA 201 - Diagrama de uma eudicotiledénea lenhosa com tecidos primarios (originados nos
meristemas apicais) que no seu conjunto formam o corpo primario da planta, e estdo localizados mais para as
extremidades do caule e da raiz e também tecidos secundarios, que no seu conjunto formam o corpo secundério e
se devem ao funcionamento dos meristemas laterais responsaveis pelo aumento de didmetro dos eixos - e
formac&o de novos tecidos de proteccdo. MAUSETH (2008).
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5.1. ONTOGENIA DOS TECIDOS SECUNDARIOS

Os tecidos secundarios tém origem em dois meristemas laterais:

» 0 cdmbio, cdmbio vascular ou cAmbio crivo-lenhoso, localizado inicialmente entre o xilema e floema
primarios e responsavel pela producéo de xilema e floema secundarios, €;

« a felogene, cAmbio subero-felodérmico, cambio suberoso ou cambio da casca, originado normalmente
no cértex e tendo como fungdo produzir um conjunto de tecidos, a periderme, que substituem a epiderme na
funcgéo de proteccdo.

5.1.1. O CAMBIO

As células cambiais a semelhanca das restantes células meristematicas apresentam uma parede primaria
delgada, um citoplasma denso, um nucleo evidente e auséncia de plastos. No entanto, contrariamente as células
dos meristemas apicais elas apresentam-se muito vacuolizadas.

O anel cambial compreende duas porcdes distintas, na sua origem e muitas vezes no seu funcionamento:

- 0 cAmbio intrafascicular ou cAmbio fascicular; por¢do do cdmbio localizada no feixe colateral aberto
entre o xilema e floema primérios, e que tem origem no procAmbio residual. No caso dos feixes bicolaterais,
existe apenas cAmbio intrafascicular entre o xilema e o floema externo.

Em rigor esta por¢do do cdmbio é priméaria no sentido em que ndo houve interrup¢do da continuidade
meristemética. O cambio intrafascicular produz sempre e desde logo xilema e floema secundérios.

- 0 cAmbio interfascicular; por¢do de cambio localizada entre cada dois feixes. Tendo resultado da
desdiferenciagdo (ou seja, retorno a condigdo meristematica) de células do parénquima interfascicular estas
porcdes do cambio, séo, em rigor, secundrias na sua origem.

Em corte transversal os caules em inicio de engrossamento secundario exibem normalmente uma zona
cambial que inclui uma fiada de células iniciais, responsaveis pela auto-perpetuacdo do anel cambial
propriamente dito e as células derivadas ou células-filhas, recém-formadas ainda ndo diferenciadas. A divisdo
tangencial de cada inicial cambial origina assim duas células, uma das quais se diferenciara em xilema ou floema
secundario enquanto a outra conservara as suas propriedades meristematicas, constituindo um 6ptimo exemplo
do conceito de residuo meristematico permanente e aponta indubitavelmente para o facto da divisdo cambial ser
potencialmente ilimitada.

Por outras palavras, da divisdo das iniciais cambiais resultam, células derivadas tanto para o interior como
para o exterior do cdmbio:

- as células derivadas produzidas para o interior, designam-se células-méde do xilema e originam os varios
elementos do xilema secundario;

- as células derivadas produzidas em direccdo a periferia do caule, designam-se células-mae do floema e
originam os varios elementos do floema secundario;
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FIGURA 202 — Esquema que pretende ajudar a compreender o funcionamento do cdmbio vascular.
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Num sentido bastante restritivo, a designagdo de cambio vascular é reservada para nos referirmos apenas as
iniciais cambiais, das quais existe apenas uma por fileira radial. Dado que, é muitas vezes dificil, ou impossivel,
distinguir as iniciais das suas derivadas imediatas, que podem permanecer meristematicas por um periodo
consideravel de tempo, mesmo quando o cambio se apresenta dormente ou inactivo, alguns autores utilizam a
designacdo cambio vascular, num sentido mais amplo, referindo-se tanto as iniciais quanto as suas derivadas
imediata das quais ndo conseguem distinguir-se. Outros, preferem denominar esta regido, ou seja, 0 conjunto
das iniciais e derivadas, como zona cambial

Quando o cambio esta activo a zona cambial compreende varias assentadas de células, enquanto no periodo
de repouso ela apresenta normalmente um nimero muito reduzido ou mesmo uma Unica camada de células.

Cambio
intrafascicular

Cambio
interfascicular

FIGURA 203 - Localizacdo das porg¢des intrafasciculares e interfasciculares do cambio. CAMEFORT
(1997).
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FIGURA 204 - Aspecto da regido do cambio interfascicular recém-formado em fase de intensa divisdo
celular. Observa-se toda a zona cambial que inclui uma fiada de células cambiais (cAmbio propriamente dito) e
as células-filhas recém-formadas ainda ndo diferenciadas. As células adjacentes, mais velhas, comecam a
diferenciar-se num parénquima de reserva. BRACEGIRDLE & MILES (1975).
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FIGURA 205 — Esquema que pretende ilustrar o funcionamento do cadmbio. As iniciais cambiais quando
se dividem periclinalmente produzem xilema e floema secundérios. Com a divisdo de uma inicial,
uma célula-filha (a inicial) continua meristematica e a outra (a derivada da inicial) pode formar uma
ou mais células do tecido vascular. As células produzidas em direc¢do a superficie interna do cambio
vascular formam os elementos do xilema. Assim, 0 xilema secundario embora seja de formagdo centrifuga
resulta da actividade cambial centripeta. As células produzidas em direccdo a superficie externa formam
os elementos do floema. Assim. o0 floema secundario embora seja de formacéo centripeta resulta da actividade
cambial centrifuga. As iniciais radiais dividem-se para originar os raios vasculares, que formam um
angulo de 90 graus com as derivadas das iniciais fusiformes. Com a producéo de xilema secundario

adicional, o cAmbio vascular e o floema secundario sao deslocados para fora. Paralelamente ocorre
actividade cambial tangencial que visa promover o aumento de didmetro do anel cambial a medida que este vai
aumentando o seu perimetro.

r-—-——— Floema primario ——1

Cambio Floema secundario
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FIGURA 206 - Trés tipos distintos de cambios: A, cambio descontinuo e tecidos secundarios presentes

apenas nos feixes vasculares; B-C, cambio continuo; B, cambio interfascicular produz parénquima; C, todo o

cambio produz tecidos condutores secundarios que tomam assim a forma de um anel continuo. Adap.
CAMEFORT (1997).

Dado que as porcGes intrafasciculares do cambio tém origem no procdmbio residual ndo havendo quebra de
continuidade meristematica, 0 cambio no seu conjunto ndo pode, em rigor, ser considerado inteiramente
secundario, isto se atendermos a origem das suas células. No entanto, porque os tecidos por ele originados sdo
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tecidos secundarios (xilema e floema secundarios) e porque uma parte do cambio resulta de facto da
desdiferenciagdo de células do parénquima, e é secundaria, o cambio vascular é considerado "grosso modo"
como um meristema secundario.

Ao contrario do procambio, o cambio apresenta dois tipos de células; as iniciais dos raios, que originam 0s
elementos do parénquima lenhoso radial, e as iniciais fusiformes, de cuja diferencia¢do resultam os elementos
vasculares secundérios, o parénquima lenhoso longitudinal e as fibras. A caracteristica dominante em ambos os
tipos de iniciais é a sua intensa divisdao num plano tangencial para originar os tecidos condutores secundarios. No
entanto, dado que com o decorrer da sua actividade o cAmbio formara um perimetro cada vez maior, parecendo
deslocar-se para a periferia do caule, cré-se que a par da extensdo tangencial das células cambiais ocorram
também algumas divisdes no sentido radial. Como refere GEMMELL (1977), a explica¢do da forma como se
processa 0 crescimento e a actividade cambial num sistema tridimensional bastante complexo esta longe de estar
complemente explicada sobretudo em termos da necessidade de reajustamento dos tecidos para garantir a
continuidade vertical do sistema vascular e a continuidade radial dos raios.

As iniciais fusiformes podem atingir dimensGes extraordinarias, por exemplo, mais de 8 mm em Sequoia
sempervirens, pelo que a sua divisdo, em particular o processo de formagédo da lamela média, envolve aspectos
muito particulares (STERN et al., 2010).

A forma como se dispdem as iniciais dos raios e as iniciais fusiformes leva a distingdo entre cambio
estratificado, em que as células iniciais fusiformes se apresentam dispostas em fiadas bastante regulares (e.g.,
Tamarix, Robinia) e cambio ndo estratificado no qual as iniciais fusiformes e dos raios ndo se dispdem em
fiadas horizontais nas superficiais tangenciais (e.g., Fraxinus).

O tipo de cambio, estratificado ou ndo, vai condicionar a formagéo de xilema secundario estratificado ou nao
estratificado.
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FIGURA 207 - Tipos de cambios vasculares: cambio estratificado de Robinia sp.; cAmbio ndo estratificado de
Malus domestica. CUTTER (1987).

Nalgumas espécies, os cambios fascicular e interfascicular, tém padrdes de funcionamento semelhantes, noutros
casos tal ndo acontece. De uma forma simplificada, pode dizer-se que no caule, a actividade do cambio apresenta
trés variantes principais APPEZZATO-DA-GLORIA & CARMELLO-GUERREIRO (2006):

1) cambios intrafascicular e interfascicular com actividade semelhante contribuindo em igual proporcéo,
com células axiais e radiais do xilema e do floema secundarios para o crescimento em didmetro do caule,
formando um cilindro vascular continuo (e.g., Euphorbiaceae).

2) cambios fascicular e interfascicular com padrdes de funcionamento diferentes;
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2.1. Enquanto o primeiro produz xilema secundario composto por fibras e elementos de vasos, o
interfascicular origina, xilema secundario constituido essencialmente por fibras. (e.g., Asteraceae).

2.2. O cambio fascicular forma todos os elementos do sistema axial da planta, ou seja, no Xilema
secundario produz elementos dos vasos, fibras e células do parénquima axial; no floema secundario forma
elementos dos tubos crivosos, células companheiras, fibras e células do parénquima axial. O cambio
interfascicular produz apenas elementos do sistema radial, ou seja, 0s raios de parénquima do xilema e do
floema secundarios. (e.g., Cactaceae, Aristolochiaceae).

A generalidade das plantas perenes e vivazes apresenta a formacdo de um Unico cambio que funciona
normalmente durante toda a vida. Independentemente desta longevidade, é comum nas regides temperadas em
que se verifica alternancia ciclica de condicdes climatéricas favoraveis e desfavoraveis ao crescimento, o cdmbio
apresentar periodos sazonais de actividade e repouso.

Embora ao nivel do floema, ndo seja geralmente detectavel, qualquer heterogeneidade como resposta a esta
alternancia de comportamento do cambio ja a nivel do xilema ela conduz, geralmente, ao aparecimento dos
chamados anéis de crescimento, em que € possivel distinguir morfologicamente, zonas de crescimento primaveril
e outras de crescimento outonal.

Tem sido observado em muitas espécies que a retoma primaveril da actividade cambial comega nos ramos e
avanca depois em direccdo ao tronco o que foi relacionado por WAREING (1990) com a formacdo e a
distribuicdo das auxinas na primavera. Estas hormonas formam-se nas gemas em crescimento mas conforme
refere aquele mesmo autor, no caso de certas espécies parece subsistir durante o inverno uma reserva de auxinas
a nivel do cambio. Segundo ESAU (2002), pelo menos em Robinia pseudoacacia, foi possivel demonstrar que o
cambio permanece dormente em condicBes de dia curto pelo que o controlo da actividade cambial parece estar
ligado ao fotoperiodo.

No conjunto, os mecanismos de controlo hormonal da periodicidade da actividade cambial esté longe de estar
explicado até porque conforme refere GEMMELL (1977) outros compostos como o cido giberélico e algumas
citocininas parecem estimular igualmente a actividade do cAmbio.

Nas espécies anuais METCALFE (1989) refere que a floragdo tem como consequéncia um aprecidvel
afrouxamento da actividade cambial e nas fases mais adiantadas, como seja na frutificacdo, a actividade cessa
por completo ja que as iniciais cambiais se diferenciam em elementos vasculares. E bem provavel que nas
espécies bienais e monocarpicas plurianuais acontega 0 mesmo.

Como se vera mais adiante, no capitulo respeitantes aos "Crescimentos Secundarios Andémalos”, o
funcionamento do cambio admite também diversas variantes. Assim, por exemplo:

* em certas asclepiadaceas, acantaceas e loganidceas, entre outras, o cdmbio vascular apresenta padrdes
de funcionamento muito diferentes do habitual, como seja, por exemplo, produzir algum floema para a parte
interna do caule.

* em certas monocotiledoneas (e.g., Dracaena, Cordyline, Yucca, Aloe), o cdmbio produz ndo xilema e
floema secundérios, mas parénquima secundario, de inicio apenas para o interior, no seio do qual se diferenciam
feixes condutores.

« nalgumas espécies o cadmbio ¢ substituido ao fim de algum tempo por outro(s). E o caso, por exemplo,
de certas amaranticeas, quenopodidceas, menispermaceas e nictaginaceas, que apresentam cambios
supranumerarios.

5.1.2. AFELOGENE

Trata-se de um meristema lateral que aparece mais tarde que o cdmbio, por vezes varios anos depois. Na
maior parte dos vegetais herbaceos com um crescimento secundario incipiente, a felogene nem chega mesmo a
formar-se, pelo que o engrossamento secundario se traduz apenas num acréscimo pouco significativo de tecidos
condutores secundarios. Em Viscum, conforme refere FAHN (1990), a formacdo de tecidos vasculares
secundarios apesar de significativa nunca induz a formagdo de uma periderme, sendo as células da epiderme,
persistentes, que dividindo-se no sentido de acompanhar o aumento de didmetro e tornando-se espessadas
continuam a desempenhar a fungdo de proteccdo. O mesmo acontece em alguns xerdéfitos perenes, com folhas
rudimentares em que o clorénquima da periferia do caule é essencial para a assegurar a funcdo fotossintética,
caso da maioria das espécies australianas de Oxylobium.

Ao contrério do cambio, a felogene, origina-se consoante os casos a profundidade variavel nos caules.
Forma-se, no entanto, sempre externamente ao cambio. Com maior frequéncia a primeira felogene forma-se
subepidermicamente a partir do colénquima. Ela pode também originar-se mais profundamente, no cortex ou
mesmo no parénquima do floema primario (como acontece em Vitis e em Ribes) ou inversamente ter origem
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muito superficial a partir da epiderme, como acontece, por exemplo, em Solanum dulcamara e Nerium
oleander. Em qualquer dos casos, a felogene é sempre um meristema secundario na sua origem, pois resulta da
desdiferenciacéo de células de tecidos definitivos, no caso mais geral a partir do colénquima ou do parénquima
cortical (MAUSETH, 2008).

De inicio a felogene tem normalmente origem simultaneamente em vérios pontos distintos — que
frequentemente correspondem as futuras lenticelas — e s6 depois estes vém a confluir na forma de um anel
continuo. Menos frequentemente, a felogene aparece desde logo na forma de um anel continuo.

Histologicamente a felogene é mais simples que o caAmbio pois é constituida por células de um Gnico tipo,
com caracteristicas em geral semelhantes as dos meristemas apicais, mas apresentando por vezes vacuolos
razoavelmente desenvolvidos, além de cloroplastos e taninos.

Na sua maioria as células da felogene empreendem divisGes periclinais. As células produzidas para o exterior
diferenciam-se num tecido, em geral, de células mortas quando maduras, o stber, felema ou tecido suberoso e
para o interior num parénquima de reserva, a feloderme ou cdrtex secundario.

Durante a diferenciagdo das células do suber, a superficie da parede interna é recoberta por lamelas de
suberina, que consistem em camadas alternadas de suberina e ceras, tornando o tecido altamente impermeavel a
4gua e aos gases. As paredes das células do suber podem também tornar-se lenhificadas. As células da
feloderme assemelham-se as células do parénquima cortical. Apenas podem ser distinguidas daquelas pela sua
posicdo mais interna nas fiadas radiais das células peridérmicas.

Como a primeira periderme do caule tem origem, geralmente, na fiada mais externa das células corticais, o
cértex do caule ndo é eliminado durante o primeiro ano, como acontece nas raizes lenhosas.

PLANO TRANSVERSAL
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FIGURA 208 - Diagrama tridimensional de um cubo dos tecidos externos, ou seja, essencialmente a casca,
observando-se a periderme que tem origem na felogene e que compreende para o interior a feloderme, ou cortex
secundario e para o exterior, o stber ou felema. Notar que a felogene ao contrario do cambio que tem dois tipos
de iniciais (fusiformes e dos raios) € um meristema homogéneo, constituido por células todas muito semelhantes.
A felogene apresenta geralmente uma pequena longevidade. Na maioria das raizes e caules lenhosos, a felogene
mantém-se activa durante um Unico ano embora possa, em certos casos, ser reactivada mais tarde. Assim sendo,
peridermes adicionais vao sendo formadas conforme o eixo da planta vai aumentando de diametro. Apds a
formacdo da primeira periderme, peridermes subsequentes originam-se em porcdes mais internas da casca, a
partir do cortex ou das células do parénquima floémico. Estas células do parénquima tornam-se meristematicas e
vao originar uma nova felogene mais interna. Na macieira (Malus sylvestris) e na pereira (Pyrus communis), a
primeira felogene pode manter-se activa por mais de 20 anos. EVERT & EICHORN (2006).
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A semelhanca do cambio, a felogene pode apresentar actividade sazonal, ou seja, periodos alternados de
actividade e repouso, coincidentes ou ndo com os periodos de actividade cambial. Sdo diversos os factores que
parecem afectar a actividade da felogene nomeadamente o fotoperiodo e a temperatura, mas a sua acgao ndo €
clara (FAHN, 1990).

Enquanto o cambio é normalmente um s6 durante toda a vida da planta, em relagdo a felogene o caso mais
frequente € esta apresentar uma muito menor longevidade. Assim, mais cedo ou mais tarde, a primeira felogene
morre sendo substituida na sua funcdo por outra formada mais internamente, e assim sucessivamente,
constituindo-se varias peridermes. Dado que vao sendo formadas camadas de stber cada vez mais internamente
— atingindo o co6rtex primario e nalguns casos o liber — estas vdo isolando os tecidos vivos externos, que
morrem e se destacam do caule de forma bastante diversa, constituindo os varios tipos de ritidoma.

Floema primario
Cortex Floema secund:ario
Cambio

Tul: " o
Medula Xilema prim:rio

Xilema secundario

Floema
secundario

Xilema
secundario
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A
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FIGURA 209 - Dois aspectos progressivos do engrossamento do caule de uma eudicotiledénea lenhosa: Em
cima, caule no final do 1° ano, antes da entrada em funcionamento da felogene; em baixo, caule com 3 anos.

O sUber substitui a epiderme como uma nova camada protectora ja que a epiderme é destruida. O suber, ou
felema, é formado para fora pelo cambio da casca, ou felogene, que normalmente origina também a feloderme
para dentro. Juntos, estes trés tecidos, suber, felogene e feloderme constituem a periderme. Adap. CAMEFORT
(1997).
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FIGURA 210 -Aspectos da formacédo de varias peridermes, comecando por destacar-se a epiderme e parte
dos tecidos periféricos primarios. Mais tarde sdo as peridermes mais externas que se destacam (ritidoma). A
direita, pormenor da formacgdo de varias camadas de slber alternando com outras tantas camadas de cortex
secundario (feloderme). Na maioria das eudicotiledoneas e gimnospérmicas lenhosas a primeira periderme
forma-se geralmente durante o primeiro ano de crescimento, originando-se geralmente a partir de células
corticais, que se situam logo por baixo da epiderme. Em algumas espécies a felogene tem origem na epiderme.
Adap. FAHN (1990).
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‘(}c\i)m»x secundanio)
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FIGURA 211 - A, representacdo da periderme em Populus deltoides, cuja felogene tem origem na camada
mais externa do cortex; B, representacdo da periderme em Solanum dulcamara, com origem na epiderme, ou
melhor, em células que resultam de divisbes periclinais das células epidérmicas. Esta periderme ndo apresenta
formacdo de feloderme; C, representacdo do suber de Anabasis articulata, constituido por dois tipos de células,
umas com paredes suberizadas bastante espessadas e outras células com paredes delgadas. Adap. CUTTER
(1987).
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FIGURA 212 — Dois aspectos ligados a formagdo de peridermes: A, formacdo de uma Unica perideme: B,
formacéo de varias peridermes o que leva a distingdo entre ritidoma (casca morta ou casca externa) e entrecasco

(casca viva ou casca interna).
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FIGURA 213 - Corte transversal do caule de Sambucus nigra, na regido de uma lenticela, observando-se a

disposicao dos tecidos secundarios com origem nos dois meristemas laterais, cdmbio e felogene.

5.2. CONSEQUENCIAS DE CRESCIMENTO SECUNDARIO

A interposicdo de tecidos vasculares secundarios entre o xilema e floema primarios, gera consideraveis
tensdes no interior do caule, que conduzem muitas vezes a deformagdo da medula e nos casos de crescimento
secundario mais intenso a sua completa destruicdo. Por via do aumento de didmetro do caule e da consequente
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formacdo da felogene, da-se também, a eliminagdo progressiva dos tecidos primarios periféricos — epiderme,
colénquima e parte do cortex primario. Em fases mais adiantadas, quando se formam varias peridermes, ha
mesmo esfoliacdo de tecidos secundarios.

O ritidoma, pode apresentar os mais variados aspectos:

- textura lisa; ndo se observam sulcos, estrias ou fissuras na superficie externa da periderme (e.g., goiabeira,
Psidium guajava).

- textura fissurada, ou fendilhada; sulcos, estrias e fissuras predominantemente em sentido longitudinal

(e.g., Cedrela odorata)
. textura rendilhada; as placas que se destacam sdo pequenas, conferindo a superficie externa o aspecto de

rede (e.g., Jacaranda mimosifolia)

- textura escamosa; no caso em que as placas formadas e que se destacam, apresentam maiores dimensdes
(e.g., Eugenia dysenterica).

- textura esfoliante; as camadas externas da periderme sdo continuamente eliminadas (e.g., Myrciaria
cauliflora).

Muito mais raras séo as peridermes continuas, formando anéis concéntricos que resultam na chamada "casca
em anel", como acontece, por exemplo, na videira (Vitis vinifera).

A coloracdo externa do ritidoma pode ser uniforme ou variegada. Muito interessante é o caso de certas
&rvores cujo tronco se apresenta esverdeado, devido a presenca de parénquima clorofilino (e.g., Calycophyllum
spruceanum).
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FIGURA 214 - Aspecto do ritidoma ou casca seca em Quercus sp. (A) e Platanus sp. (B). O modo como as
novas peridermes vdo sendo formadas e os tipos de tecidos isolados por estas tém uma influéncia marcante na
aparéncia da superficie externa da casca. Em algumas cascas as novas peridermes desenvolvem-se como
laminas descontinuas, que se sobrepdem, resultando na formacdo de um tipo de casca denominada escamosa,
como acontece, por exemplo, em caules relativamente jovens dos pinheiros (Pinus spp.) e da pereira (Pyrus
communis). Mais raramente, as novas peridermes formam anéis concéntricos, relativamente continuos, em tomo
do eixo da planta, resultando na formacdo de uma casca em anel, como acontece, por exemplo, em Vitis e em
Lonicera. As cascas de muitas arvores e arbustos sdo formas intermédias entre cascas escamosas € em anel.
CAMEFORT (1997).

Anatomicamente, as regides de ligagdo dos raminhos ao eixo principal empreendem, em virtude do
crescimento secundario, importantes transformacdes. Assim, pelo facto de se formar também cambio no
parénquima das lacunas rameais e deste entrar em funcionamento vai resultar primeiro um estreitamento das
lacunas e mais tarde estas acabam mesmo por fechar. No sentido de garantir a continuidade de tecidos entre os
rastro e o eixo principal, os rastros situados em frente as lacunas empreendem também engrossamento e nalguns
casos ajustamentos de certa forma complexos (ESAU, 1976).

Numa fase adiantada do crescimento secundario em que ja estdo constituidas uma ou varias peridermes
podem distinguir-se na casca — conjunto dos tecidos exteriores ao cambio vascular, facilmente destacaveis —
dois grupos de tecidos:

- a casca externa, casca seca, casca morta ou ritidoma, conjunto dos tecidos mortos, localizados
externamente a Gltima felogene a formar-se. Compreende do exterior para o interior, tecidos primarios
(epiderme, colénquima e cortex primario) e tecidos secundarios (uma ou vérias peridermes). Como é dbvio
apenas o primeiro ritidoma a destacar-se da arvore, integra tecidos primarios.

- a casca interna, casca viva ou entrecasco, conjunto de tecidos vivos que se situam entre o cAmbio e a
ultima felogene a formar-se, ou seja do interior para o exterior, floema secundario, floema primario, cortex
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primario e feloderme. E frequente, tanto o cortex primario como o floema primario, apresentarem-se
desorganizados e indistintos.
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XILEMICO

PERIDERMES
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FIGURA 215 - Representagdo de uma porcéo do tronco de uma arvore distinguindo-se no lenho uma regido
central, mais escura de lenho néo funcional, o cerne e uma regido periférica, mais clara, de lenho funcional, o
alburno. Na casca é possivel distinguir a casca viva e a casca morta. Todos os tecidos localizados externamente a
felogene mais interna (Gltima a formar-se), isto é, todas as peridermes, juntamente com os tecidos corticais e
floémicos incluidos entre elas — v&o formar a casca externa. Com a maturacéo das células do suber, os tecidos
localizados externamente ficam isolados do suprimento de agua e nutrientes. Assim sendo, a casca externa é
constituida inteiramente por tecidos mortos. A parte viva da casca, localizada internamente ao cdmbio da casca
mais interno e que se estende até o cambio vascular, € denominada casca interna, ela compreende o floema, o
cortex e a ultima feloderme e felogene a formarem-se (RAVEN et al., 2004).
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FIGURA 216 - Representagdo tridimensional de um sector do tronco de uma &rvore estando representados 0s
varios tecidos tanto do lenho como da casca.



RS ok ey
R AT e e N e ¥
< : i
e
e ST
L Sy
By

FrE

s

181

suber

felodermes
(mortas)

CASCA MORTA

CASCA

TVA

floema ~
,secundario 6
7

-

Xl s ¥
. ——— cambio J

] Ellama Zid
secundario

FIGURA 217 — Esquema ilustrando a formacdo de vérias peridermes, em que as camadas de suber aparecem
intercaladas com camadas de feloderme. E possivel distinguir facilmente a casca viva ou entrecasco da casca

morta ou ritidoma. LANGENHEIM (2003).
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FIGURA 218 - A-E, Esquemas ilustrando as consequéncias do crescimento secundario nos rastros ou tragos
foliares e rameais. As lacunas inicialmente abertas (A, B), comecam estreitar devido a formagao dos tecidos
vasculares secundarios (C) acabando a lacuna por fechar e o rastro foliar por ficar interrompido (D). E-F, aspecto

final. ESAU (2002).
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Na casca viva como resultado do aumento de didmetro do cilindro de lenho, as camadas mais recentes de
floema secundario vao adquirindo progressivamente um maior perimetro pelo que as camadas mais antigas de
floema, localizadas por fora daquela, assim, como o cértex, acabam por ficar sujeitos a grande tensdo. O
aumento de perimetro dos tecidos da casca viva é conseguido em parte pela produgdo de tecido de expanséo,
tecido intercalar com origem na divisdo das células dos raios floémicos e em parte pela producéao de tecido de
proliferacdo, a partir da divisdo das células do parénquima axial do floema (FAHN, 1990). Este facto é
particularmente evidente em certas espécies de eucaliptos (Eucalyptus spp.).

5.3. OS TECIDOS CONDUTORES SECUNDARIOS
INTRODUGAO: ELEMENTOS HISTOLOGICOS

O xilema é um tecido heterogéneo, complexo, com uma funcdo essencialmente de transporte
ascendente e apoplastico da seiva bruta. E caracterizado pela presenca sempre de elementos traqueais, a
que se juntam normalmente outros elementos em maior ou menor abundéncia, escleréngquima,
parénquima, tecido secretor. O xilema desempenha também uma importante funcdo de suporte,

especialmente o xilema secundario (lenho ou madeira) e de armazenamento de reservas devido a presenga
de células parenquimatosas.

Gimnospérmicas Angiospérmicas
= |© =
q ;
2 /e = |0 g
gle e s /
=@ s |©
= = ? /
Ele ” = |@ #
® SRl oT I ,
® L5 ¢
" 4 . 2. o el
raqueldo radial |gq EE
Sy
Vasos
\ fibras
: 2| ©029
; 2f| ©o2
- A = 'E -
1raio de parenquiina = E 8 .
<a {; O
- = e raio de parendguinmna

FIGURA 219 — Principais elementos histolégicos do xilema das angiospérmicas e das gimnospérmicas.
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Os elementos traqueais sdo as células do tecido xilémico relacionadas com a conducdo longitudinal
ascendente de agua e sais minerais. Podem ser de dois tipos: traqueideos (menos evoluidos, providas apenas de
pontuacdes, menos eficazes no transporte e tipicos das gimnospérmicas e pteridéfitos) e elementos dos vasos
lenhosos (mais evoluidos, providas de perfurac6es nas paredes de topo, mais eficazes no transporte e exclusivos
das angiospérmicas).

B
e Elementos dos
) vasos lenhosos
Fibras

E "F G
Traqueidos

FIGURA 220 — Diagrama que pretende ilustrar as diferencas significativas nas dimensdes dos varios
elementos traqueais do xilema das angiospérmicas. Adap. STRASBURGER (1994).
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FIGURA 221 — Elementos traqueais do xilema: A-D, traqueidos; E-H, elementos dos vasos lenhoso; I, vaso
lenhoso. Os elementos dos vasos lenhosos sdo o tipo mais evoluido de elemento traqueal por onde circula a
seiva bruta apenas nas angiospérmicas. Constituidos por uma série tubular de elementos de vaso cujas
paredes de topo possuem perfuragfes, apresentam lUumen vazio, e estdo dispostas topo a topo em fiadas

longitudinais.

Os traqueideos ou traqueidos sdo, normalmente alongado e desprovido de perfuracdes (apenas possuem
pontuagdes), em contraste com os elementos dos vasos lenhosos. Podem ocorrer no xilema primario e secundario
e apresentar qualquer tipo de espessamento parietal secundario encontrado nos elementos traqueais. Constituem
o tipo menos evoluido e menos eficaz no transporte da seiva bruta sendo o Unico tipo de elemento traqueal que
esta presente nas gimnospérmicas e pteridofitos. A circulagdo da seiva bruta faz-se essencialmente através de
pontuacGes simples e areoladas. Os elementos anelados sdo os primeiros a formarem-se. O material parietal
secundario depositado em forma de anéis sobre a parede primaria do elemento traqueal. Nos elementos
espiralados o material secundario depositado sobre a parede primaria na forma de uma hélice continua. Nos
elementos escalariformes o material parietal secundario depositado sobre a parede priméaria, forma um padréo
semelhante a uma escada ou uma hélice de pequena inclinacdo, com as espirais interconectadas, em intervalos.
Finalmente, nos elementos pontuados, tipicos do metaxilema tardio e do xilema secundario, verifica-se um maior
espessamento em termos da superficie coberta com material secundario. Ficam por revestir apenas 0s locais das
pontuagdes que podem ser muito variaveis no que respeita ao seu tipo e a sua disposi¢do. Adap. BECK (2009).
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FIGURA 222 — Tipos principais de distribui¢do das pontuagfes nos elementos traqueais.
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FIGURA 223 — Principais tipos de pontuagfes (em corte longitudinal): A, par de pontuagdes simples; B, par
de pontuacdo semi-areolada, constituido por uma pontuacdo areolada e outra simples; C, par de pontuacGes
areoladas; D, par de pontuac@es areoladas com toro; E, pontuacdo aspirada em que a membrana de pontuacéo se

apresenta deslocada lateralmente e o toro bloqueia a abertura tornando a pontuagdo ndo funcional. Adap. BECK
(2009).
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A pontuacdo é uma cavidade reentrante da parede celular, onde a parede secundaria ndo se forma sobre a
parede primaria. Na parede primaria é designada como pontuagdo primaria ou campo de pontuagdo primario. Em
geral, faz parte de um par de pontuaces.

Na pontuacdo simples a cdmara da pontuacdo permanece com largura constante ou somente se torna
gradativamente mais estreita durante o crescimento em espessura da parede secundaria, isto é, em direccéo ao
interior da célula. Na pontuacdo areolada, muito frequente entre elementos traqueais; a parede secundaria
desenvolve-se em arco sobre a membrana da pontuac&o.

A forma e tipo das pontuacdes, bem como a sua distribuicdo, toma aspectos muito diversos que sdo muito
importantes na identificacdo das madeiras.

C par de pontuacoes

areoladas
M - e e, -0, membrana
pontuacao e e . e
areolada Sy (dialn f]'gm“)

FIGURA 224 — Traqueidos areolados no lenho do pinheiro, Pinus pinea: A, corte longitudinal; B, pormenor
de uma das pontuagdes em vista frontal; C, corte transversal. CAMEFORT (1997).

5.3.1. XILEMA SECUNDARIO OU MADEIRA

O xilema secundario compreende normalmente; elementos traqueais (elementos dos vasos ou traqueidos
consoante se trate respectivamente de angiospérmicas ou de gimnospérmicas e pteridofitos), parénquima lenhoso
axial e longitudinal, fibras e por vezes estruturas secretdrias. Constituem excepcdo 0s Gnetophyta,
gimnospérmicas mais evoluidas, que apresentam como elementos traqueais, vasos lenhosos (ou vasos perfeitos),
e algumas angiospérmicas menos evoluidas (e.g., Magnoliales), cujo lenho ndo apresenta vasos lenhosos mas
apenas traqueidos. Algumas eudicotiledoneas que ndo possuem parénquima lenhoso axial no xilema secundario,
apresentam fibras vivas, ditas nucleadas que parecem desempenhar uma funcéo de reserva.
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FIGURA 225 — Representagdo dos trés planos segundo os quais pode ser efectuado o estudo das madeiras,

plano transversal, plano tangencial e plano radial. A observacdo dos raios vasculares é particularmente diferente
consoante o plano de corte. Adap. BECK (2009)

O xilema secundario é muito mais complexo que o xilema priméario pois apresenta-se diferenciado nos
sistemas axial e radial, ao contrario do xilema primario que apenas apresenta desenvolvimento do sistema
axial. Isto tem a ver com o meristema que 0s originou, o procdmbio constituido por um anico tipo de
células origina o xilema primario que apenas se desenvolve no sentido longitudinal. JA& o cambio,
constituido por inicias fusiformes e iniciais dos raios, origina elementos do xilema que se desenvolvem,
tanto no sentido radial como no sentido longitudinal (axial).

A semelhanca do que acontecia com as inicias cambiais (inicias fusiformes e iniciais dos raios) também o
lenho é estratificado quando as células axiais e os raios se dispdem em fiadas horizontais nos cortes tangenciais
e lenho néo estratificado, quando tal ndo acontece.

A estrutura estratificada da madeira tem grande importancia taxonoémica sendo observada com maior
frequéncia nas familias mais evoluidas (Bignoniaceae, Leguminosae e Meliaceae).
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aguna
FIGURA 227 — A circulagdo transversal (lateral) de agua pode acontecer no xilema secundario, ndo s6 através
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do sistema radial, mas também, embora com menor expressdo, entre elementos dos vasos lenhosos através das

pontuacGes secundarias das paredes laterais. DICKISON (2000)
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Diversas inclusdes minerais podem ser observadas no xilema secundario. Cristais, principalmente de oxalato
de calcio, podem ser encontrados nas células do parénquima axial, nos raios, nas fibras septadas e mesmo nos
tilos. Sdo mais frequentes nas angiospérmicas do que nas gimnospérmicas. Tém valor taxonémico e podem estar
presentes na forma de rafides, drusas, estildides e cristais aciculares e prismaticos.

A silica pode ser observada nos raios, no parénquima axial, nos elementos de vaso e nas fibras, na forma de
particulas, agregados amorfos ou inclusdes de silica. Pode também encontrar-se incrustada na parede das células
ou preencher totalmente o seu limen, originando uma estrutura de aspecto vitreo, designada silica vitrea.

Diversas estruturas secretoras podem ser observadas no xilema secundario:

a) células secretoras de 6leos e/ou mucilagens, podem ser observadas nos parénquimas radial e axial ou
entre as fibras (e.g., Lauraceae, Magnoliaceae);

b) canais circundados por células epiteliais secretoras de resinas e gomas podem ocorrer tanto no sistema
axial como no radial (e.g., Burseraceae, Dipterocarpaceae, Leguminosae). Canais traumaticos também se podem
formar como resposta a agressoes;

c) laticiferos e canais secretores de taninos, tanto no sistema axial como no radial (e.g. Apocynaceae,
Asclepiadaceae, Campanulaceae, Caricaceae, Euphorbiaceae, Moraceae e Myristicaceae).

Tem particular interesse na identificagdo das madeiras 0 modo como o parénquima lenhoso axial, o
parénquima lenhoso radial e os vasos lenhosos se distribuem no xilema secundéario (ZIMMERMANN &
BROWN, 1971; BAAS, 1982; METCALFE & CHALK, 1989; FAHN, 1990; ESAU, 2002. Estes aspectos sdo
abordados, ainda que de uma forma sucinta, mais adiante, no capitulo respeitante aos tipos estruturais.

5.3.2. ANEIS DE CRESCIMENTO
INTRODUCAO

No xilema secundério é normalmente detectavel uma certa heterogeneidade como resultado da actividade
sazonal do cambio. Assim, a porcdo lenhosa formada com o inicio da actividade cambial, ou seja a zona de
primavera ou lenho precoce, é constituida normalmente por células de maior didmetro e paredes mais delgadas,
que as formadas mais tarde, depois do periodo de repouso, como resposta as primeiras chuvas, zona de Outono
ou lenho tardio. A distin¢do é mais evidente no caso das angiospérmicas cujo lenho apresenta porosidade em
anel e das gimnospérmicas. O lenho precoce parece especializado no transporte e o lenho tardio essencialmente
no suporte. Nas angiospérmicas cujo lenho apresenta porosidade difusa esta distingdo € como regra mais dificil.

MODIFICACOES COM A IDADE

A alteracdo mais importante diz respeito a amplitude dos anéis de crescimento que tende a diminuir a medida
que a arvore envelhece. Em dendrocronologia este decréscimo continuado e progressivo da amplitude dos anéis
de crescimento, com o passar dos anos, é conhecido pela designacdo de tendéncia da idade.

As celulas do lenho juvenil sdo geralmente mais pequenas, e ndo apenas no que se refere ao didmetro, do que
as células do lenho adulto, no entanto a posicdo que o tecido mais jovem ou mais maduro ocupa no corpo da
planta pode alterar esta tendéncia geral (SCHWEINGRUBER et al., 2006). Num nimero restrito de espécies a
presenca de fibras libriformes no lenho tardio parece indicar com elevado grau de probabilidade que se trata de
um lenho juvenil.

madeira juvenil madeira adulta
FIGURA 228- Picea abies. A madeira jovem apresenta anéis de crescimento mais largos enquanto a madeira
mais idosa vai progressivamente apresentando anéis de crescimento com uma amplitude geralmente cada vez
menor. SCHWEINGRUBER et al. (2006)

O conjunto destas duas zonas ou seja a totalidade de lenho formado durante um ano constitui o chamado anel
de crescimento (FIGURA 225).
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FIGURA 229 — A, madeira com porosidade em anel de Castanea sativa, em que o lenho precoce apresenta
tipicamente elementos de maior didmetro sendo o lenho outonal constituido por elementos de menor calibre; B,
madeira com porosidade difusa de llex aquifolium, em que excepcionalmente ndo se verifica uma diferenca
significativa no didmetro dos vasos da madeira de primavera em relagdo & madeira de Outono, sendo o calibre
dos vasos muito semelhante. Os dois individuos a partir dos quais foram obtidos estes cortes transversais
cresciam no mesmo ambiente, pelo que, a componente genética parece ser determinante. SCHWEINGRUBER et
al. (2006).

Os anéis de crescimento sdo normalmente continuos ao longo de todo o didametro do érgdo mas nem sempre
assim acontece.

Em condicGes excepcionais, conforme refere CUTTER (1987), foi ja constatado que mais do que um anel de
crescimento pode formar-se num (nico ano como resultado de varias paragens e retomas do crescimento, em
resposta a varios periodos alternados bastante pronunciados no que respeita @ humidade e a temperatura. A
identificacdo destes anéis de crescimento excedentarios ou falsos anéis de crescimento constitui um dos
problemas da dendrocronologia.

METCALFE (1989) considera sob a designacéo de anéis de crescimento anormais, os anéis de crescimento
descontinuos (em que ndo é completada a circunferéncia) e os falsos anéis de crescimento, duplos ou mesmo
multiplos.

A espessura dos anéis de crescimento pode ser bastante varidvel. CUTTER (1987) cita o caso de Picea
sitchensis, em que se verificaram variagcdes na espessura dos anéis de crescimento anuais que podiam oscilar de
0,1 a 10mm. Tal facto tem permitido aos dendrocronologistas, com base na distingdo entre anos bastante
favoraveis ao crescimento e outros mais adversos, tecer consideragdes acerca da variacdo climatica em épocas
bastante recuadas.

Sobretudo nas regides equatoriais em que prevalecem continuamente condi¢fes favoraveis ao crescimento,
muitas espécies arboreas, ndo apresentam anéis de crescimento pois a madeira produzida ao longo do ano tem
caracteristicas homogéneas. No entanto, conforme refere METCALFE (1989) tal verifica-se essencialmente nas
espécies de origem tropical dado que as espécies de origem temperada continuam a apresentar anéis de
crescimento, embora nalguns casos estes ndo correspondam necessariamente a crescimentos anuais. Daqui
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resulta, que embora os factores climaticos, essencialmente o fotoperiodo e a flutuacdo das temperaturas e da
disponibilidade em &gua, parecam desempenhar um papel importante na formagdo ou ndo dos anéis de
crescimento, o que é certo é que tal capacidade parece ser em grande parte determinada geneticamente.

lenho precoce

PLANO _
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FIGURA 230 — Diagrama que ilustra a posicéo dos tecidos vasculares secundarios face ao meristema lateral que
os originou (cambio). Notar os varios anéis de crescimento que incluem lenho primaveril e lenho outonal e a
periderme que vem substituir a epiderme nas fungdes de proteccdo. EVERT & EICHORN (2006).

Atendendo sobretudo a existéncia de anéis de crescimento, muito, pouco ou nada evidentes e a duragdo do
periodo de dorméncia, FAHN (1990) distinguiu, para a regido de Israel, cinco tipos de &rvores e arbustos.

Geralmente, a diferenca entre a zona de primavera e a zona tardia ou de Outono é fécil de estabelecer, e tanto
nas gimnospérmicas (resinosas) como nas angiospérmicas (folhosas), a zona de Primavera é maior, mais clara e
mais frouxa (porosa) que a de Outono, a diferenca estd em que:

- Nas gimnospérmicas ditas de lenho mole ou homogéneo, (compreendendo fundamentalmente traqueidos),
a diferenca de porosidade e aspecto geral se deve apenas a que o0s traqueidos da madeira de Primavera sao
ligeiramente maiores que os da zona de Outono. Como nédo existem vasos, que seriam elementos de muito maior
didmetro, a madeira toma assim um aspecto bastante homogéneo. Ha um claro predominio dos elementos longos
e rectos. Por isso, essas madeiras sdo mais faceis de trabalhar e bastante apropriadas para o fabrico de papel. As
fibras tipicas sdo raras nas gimnospérmicas e o parénquima axial também é normalmente pouco abundante
(excepto Juniperus, Thuja, Sequoia e Podocarpus).

- Nas angiospérmicas ditas de lenho duro ou heterogéneo, (compreendendo, vasos lenhosos, fibras,
parénquima lenhoso, e em muitos casos também traqueidos), a zona da Primavera apresenta-se constituida por
vasos de maior didmetro e tem muito menor proporcao de fibras que a zona de Outono. No seu conjunto, a
madeira apresenta-se muito heterogénea pois 0s vasos de aprecidvel didmetro contrastam com as fibras de varios
tipos, com os traqueidos e com o parénquima axial em diferentes arranjos e grande diversidade de tipos.

No lenho das angiospérmicas mais primitivas, caso das Magnoliales, os traqueidos sdo os Unicos elementos
traqueais, ndo ocorrendo elementos dos vasos lenhosos.

A denominacdo de lenho ou madeira dura ndo pode aplicar-se contudo sem restricdes pois se é certo que as
madeiras mais pesadas sdo de eudicotiledéneas (e.g, densidade de 1,4 para as madeiras de Krugiodendron spp.)
0 certo é que algumas eudicotiledéneas apresentam madeiras extraordinariamente leves e moles, casos da
madeira de Aeschynomene, com a densidade de 0,04 e da madeira da balsa, Ochroma sp., com a densidade de
cerca de 0,1.
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FIGURA 231 - Aspecto geral do lenho heterogéneo de uma angiospérmica lenhosa. Com a formacéo do
cambio, comeca a ser produzido xilema secundario a partir de células derivadas deste meristema lateral que
ficam localizadas na sua parte mais interna. Basicamente, trés tipos de células sdo produzidos: elementos
traqueais, fibras e parénquima. Podem distinguir-se dois sistemas de orientacdo dessas células: o axial
(longitudinal ou vertical) e o radial (transversal ou horizontal). O sistema axial é derivado das iniciais fusiformes
do cambio. E formado por células com o seu eixo maior orientado paralelamente ao eixo do 6rgdo (caule ou
raiz). Sdo eles: elementos traqueais (elementos do vasos lenhosos e traqueidos), fibras e parénquima axial. O
sistema radial é composto de fiadas de células orientadas horizontalmente (perpendiculares ao eixo do 6rgéo)
essencialmente  parénquima lenhoso radial, mas também, com frequéncia, traqueidos radiais.

SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 232 - Aspecto geral do lenho homogéneo de uma gimnospérmica, muito mais simples que o das
angiospérmicas, por ndo apresentar elementos dos vasos (excepto Gnetophyta) e ser constituido quase que
exclusivamente por traqueidos e raios As fibras tipicas sdo raras entre as gimnospérmicas e o parénquima axial
também é geralmente pouco abundante (excepto Juniperus, Thuja, Sequoia e Podocarpus). SCHWEINGRUBER
et al. (2006).
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OS ANEIS DE CRESCIMENTO, O CLIMA E A COMPONENTE
GENETICA

Sobretudo nas regiBes equatoriais em que prevalecem de forma continuada, condi¢bes favoraveis ao
crescimento grande parte das espécies arbéreas, ndo apresenta anéis de crescimento pois a madeira produzida ao
longo do ano tem caracteristicas relativamente homogéneas. No entanto, individuos de outras espécies
desenvolvendo-se nas mesmas condigdes pedoclimaticas apresentam anéis de crescimento.

Os factores climaticos, essencialmente o fotoperiodo e a flutuagao das temperaturas e da disponibilidade em
agua, desempenham um papel importante na formagdo ou ndo dos anéis de crescimento, o que é certo é que tal
capacidade parece ser em grande parte determinada geneticamente. Segundo SCHWEINGRUBER et al. (2006),
esta constatacdo é valida ndo so para as regides tropicais mas igualmente para as regides temperadas como é o
caso do sul da Europa, em que certas espécies apresentam anéis de crescimento e outras nao.

vaso fibra raio fibra vaso

lenho tardio

o\ce

lenho prec

FIGURA 233 — Cortes transversais de duas espécies crescendo no sul de Portugal (Monchique): A, Castanea
sativa, apresentando anéis de crescimento evidentes; B, Eucalyptus sp, em que ndo sdo discerniveis anéis de
crescimento. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

OS ANEIS DE CRESCIMENTO E OS FACTORES AMBIENTAIS E OUTROS

A influéncia dos factores ambientais na estrutura do lenho tem sido estudada por diversos investigadores
(SCHWEINGRUBER et al., 2006). O impacto que os factores ambientais, exercem sobre a actividade cambial,
repercute-se na diferenciacdo das células do xilema secundario, podendo alterar a sua estrutura, assim como as
propriedades e qualidades tecnolégicas da madeira.

Os factores ambientais parecem actuar no desempenho fisioldgico das arvores como um todo, de tal forma
gue o seu desenvolvimento resulta da interaccdo entre as caracteristicas genéticas da espécie e as variaveis
externas as quais esta espécie se encontra sujeita. Factores como disponibilidade hidrica, altitude, latitude,
constituicao do solo e poluicdo podem alterar significativamente a estrutura anatdmica do lenho.

Os elementos de vaso tornam-se maiores e ocorrem em menor nimero nas plantas em que o suprimento
hidrico é adequado, enquanto naquelas sujeitas a deficit hidrico, os elementos de vaso tendem a ser menores e
bastante mais numerosos.

A influéncia da latitude e da altitude sobre a anatomia da madeira é também evidente.



194

Com o aumento da latitude e altitude, os elementos de vaso tornam-se mais numerosos, mais estreitos e mais
curtos; as fibras ficam mais curtas e os raios, mais baixos. Com o aumento da latitude ocorrerem espessamentos
espiralados com maior frequéncia nos elementos traqueais e nas fibras.

A poluigdo parece afectar ndo so as propriedades quantitativas e qualitativas da madeira como a composicao
quimica de seus elementos celulares. A sujeicdo a poluicdo severa reduz a taxa de crescimento das arvores e
estas produzem uma muito maior propor¢do de lenho tardio, sofrendo redugdo no tamanho dos elementos
celulares (SCHWEINGRUBER et al., 2006).

FIGURA 234 — Diagrama ilustrando uma série de cortes transversais efectuados a diferentes niveis no tronco de
uma arvore. Pode fazer-se uma distingdo entre factores com influéncia enddgena e exdgena. O transecto 1, que
vai desde a regido até & parte mais externa do tronco, percorre a madeira formada por um cadmbio que funcionou
em condi¢des ecoldgicas externas bastante diversas entre 0s anos de 1959 e 1966. O transecto 2, percorre um
cambio que embora continuo apresenta idades muito diferentes, sendo jovem e recém-formado no topo da &rvore
e idoso, na base do tronco. Neste exemplo a diferenca de idade nem chega a ser de dez anos mas em certas
arvores pode ultrapassar os 4 000 anos. Este cAmbio com idades muito diferentes estd sujeito &s mesmas
condicBes enddgenas e exdgenas. O transecto 3, paralelo @ medula, percorre a madeira formada por um cambio
jovem cujo funcionamento ocorreu em condic8es ecoldgicas diferentes. VAGANOV et al. (2006).
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FIGURA 235 — Diagrama ilustrando o efeito da aplicacdo de fertilizantes no desenvolvimento dos anéis de
crescimento e na espessura da parede dos elementos traqueias da madeira (traqueidos) em Picea sp. Os
fertilizantes aplicados nos 5, 6 e 7, tiveram repercussdo imediata em termos de aumento da espessura do lenho
formado anualmente. Em contrapartida a espessura da parede dos traqueidos diminuiu de forma significativa.
VAGANOV et al. (2006).
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REDUCAO NA ACTIVIDADE CAMBIAL DEVIDA AO
ENSOMBRAMENTO

Anéis de crescimento mais amplos so caracteristicos de &rvores que se desenvolvem em boas condi¢des de
luminosidade. Pelo contrario o ensombramento provoca normalmente uma reducédo no vigor e consequentemente
na producéo de xilema secundario.

lenho precoce

lenho tardio

lenho precoce

FIGURA 236 — Picea abies: A, anéis de crescimento amplos sdo caracteristicos de arvores que se desenvolvem
em condic¢Bes de boa luminosidade. O lenho precoce é largo e aberto enquanto os elementos do lenho tardio se
apresentam muito mais estreitos e compactos; B, anéis de crescimento estreitos sdo tipicos de arvores que se
desenvolvem em condigdes de luminosidade reduzida. O lenho precoce é muito estreito ao passo que o lenho
tardio se apresenta bastante mais amplo. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

DISPONIBILIDADE HIDRICA E ACTIVIDADE CAMBIAL

Os elementos de vaso tornam-se maiores e ocorrem em menor nimero nas plantas em que o suprimento
hidrico é adequado, enquanto naquelas sujeitas a deficit hidrico, os elementos de vaso tendem a ser menores e
mais NUMerosos.

Periodos de secura durante a estagdo de crescimento provocam flutuac@es significativas na densidade do
lenho, como acontece, por exemplo, na regido mediterranica e nas regifes sujeitas a clima de mongdo. Tanto as
secas profundas como os periodos de grande disponibilidade hidrica reflectem-se na estrutura do lenho. A secura
estival precoce tende a retardar o crescimento do lenho e a desencadear um maior espessamento das paredes
celulares, enquanto quedas pluviais no final do verdo tendem a acelerar o desenvolvimento do lenho e a produzir
um segundo crescimento precoce, antes da formagéo do lenho outonal.

As angiospérmicas, arbustos e eventualmente arvores que crescem em locais aridos e semi-aridos
apresentam vasos de pequeno diametro num parénquima paratraqueal ou apotraqueal abundante. Na regido
boreal e regides sub-articas, os arbustos apresentam geralmente vasos de pequeno didmetro num parénguima
apotraqueal abundante (SCHWEINGRUBER et al., 2006).
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FIGURA 237 — A, variagdes intra-anuais na densidade do lenho de Pinus leiophylla, desenvolvendo-se sob um
clima de mongéo. Uma secura estival precoce retarda o crescimento do lenho e desencadeia um maior
espessamento da parede celular. As chuvas no fim do verdo aceleram o desenvolvimento do lenho e produzem
um segundo crescimento no lenho precoce antes da formacédo do lenho outonal; B, variagfes periddicas intra-
anuais no lenho de Quercus pubescens desenvolvendo-se sob clima mediterrdnico. Uma secura estival precoce
desencadeia a formacao de uma densa banda de fibras. SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 238 - envolvendo-se na regido boreal (Sibéria) e que apresenta
vasos de pequeno diametro (inferior a 30 ym); B, Withania adpressa, arbusto desenvolvendo-se numa regido
arida de Marrocos e que apresenta vasos cujo maior diametro ndo excede 50 ym. SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 239 — A, Acacia abyssinica, individuo crescendo na regido tropical, com vasos caracteristicamente de
grandes dimens@es (didmetro superior a 100 ym) rodeados por parénquima paratraqueal; B, Microberlinia sp.,
individuo oriundo da floresta tropical himida (5200 mm de precipitagdo anual) apresentando vasos de enormes
dimensdes (diametro superior a 200 ym) rodeados por parénquima paratraqueal. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

ESFOLIACAO CAUSADA POR POLUICAO QUIMICA OU
RADIOACTIVA

As emissOes de gases poluentes apresentam entre outros efeitos nefastos um aumento da perda folhas
(esfoliacdo) e uma aceleragdo na taxa de decomposicdo do lenho. A diferenciagéo celular na zona cambial ndo
sofre alteracdo significativa. No entanto a esfoliagdo devida, por exemplo, a didxido de enxofre, € acompanhada
de uma reducdo no crescimento radial. Os anéis de crescimento anual nas coniferas tornam-se mais delgados e
apresentam uma menor producdo de elementos de lenho tardio, durante os periodos de maior poluigcdo. Nas
betuléceas, pelo contrério a camada de lenho tardio permanece inalterada enquanto a producédo de lenho precoce
é sensivelmente reduzida. A radioactividade como ficou comprovado no acidente de Chernobyl, altera o padréo
de divisGes na regido cambial causando irregularidades diversas. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

f 1986 1] } 1987 1 19#8 { 1989 |}

FIGURA 240 — Diagrama ilustrando a estrutura anatémica tipica dos anéis de lenho formados ap6s o incidente
nuclear de Chernobyl. A seta larga e aberta aponta as irregularidades na formagao dos traqueidos. VAGANOV et

al. (2006).




198

=3
. 2
traqueido aio ~
o ) P aio =2
- ! L=
R A £ e 3 vaso F 4
‘g o =1
D - 1 fibra =
P =
o
=
= - | =
o >}
o
E | o
o ) o
b >,
o
e \
<
v
J
» =
<
f“ﬂ(-l'l-l' e

FIGURA 241 — A, reducdo significativa na extensdo dos anéis de crescimento, nos Gltimos 3 anos, em Larix
sibirica, devido a poluicdo com &cido sulfurico na regido da Norilsk (Sibéria); B, reducdo na producdo de lenho
precoce em Betula pendula, devido a poluicdo com acido sulflrico na regido da Norilsk (Sibéria).
SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 242 — Diagrama de pormenor ilustrando as principais irregularidades na formacdo dos traqueidos
como consequéncia da radioactividade apés o acidente nuclear de Chernobyl: A) interrupcdo no
desenvolvimento de uma fiada de traqueidos; B, aumento no nimero de fiadas de traqueidos (dicotomizacéo); C,
desenvolvimento de fiadas inclusas de traqueidos. VAGANOV et al. (2006).

REDUCAO NA ACTIVIDADE CAMBIAL DEVIDA A PODA

Por accdo da poda a area fotossintetizadora fica significativamente diminuida. As prioridades da arvore
passam a ser a emissdao de rebentacdo em desfavor do crescimento secundario, pelo que a actividade cambial é
significativamente reduzida.
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FIGURA 243 — A, reducdo significativa na extensdo dos ultimos anéis de crescimento de Corylus avellana,
causada por podas severas efectuadas de forma sistematica nos Gltimos anos. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

5.3.3. MADEIRA DE REACCAO

Os anéis de crescimento dispdem-se normalmente de uma forma concéntrica. Porém, nem sempre assim
acontece, nomeadamente no caso da chamada madeira de reaccao.

Como ¢ sabido, € frequente, as arvores apresentarem eixos crescendo sensivelmente na vertical, caso do
tronco ou troncos principais e outros crescendo obliquamente, como sejam muitas das ramificacBes. Acontece
que, enquanto nos caules dispostos na vertical o crescimento secundario se efectua de tal modo que os anéis de
crescimento de madeira de dispdem concentricamente e tém a forma mais ou menos circular; nos caules
crescendo obliqguamente porque a madeira da face superior se encontra sujeita a forgas de tensdo e a da face
inferior a compressdo, os anéis de lenho apresentam-se excéntricos, ja que o cambio produz mais lenho para uma
das faces.

As porgdes mais espessas dos varios anéis de crescimento constituem no seu conjunto o lenho ou madeira
de reaccéo.

Nas gimnospérmicas a madeira de reaccdo apresenta-se localizada para a face inferior do ramo, sujeita a
compressao e por isso toma a designacao de lenho de compresséo.

O lenho de compressao causa maior alongamento da face inferior do ramo que cresce inclinado, provocando
0 seu estiramento para cima e permitindo-lhe adquirir ou readquirir uma posicao de crescimento mais na vertical.
O lenho de compressdo possui mais lenhina e menos celulose do que a madeira normal, e a sua contraccéo
longitudinal apds a secagem é muito superior a da madeira normal, o que Ihe confere baixo valor comercial.

Nas eudicotiledoneas lenhosas a madeira de reac¢do apresenta-se localizada para a face superior do ramo,
sujeita a tracgdo e por isso toma a designacao lenho de tracgéo ou tensdo. O processo é normalmente o inverso
daquele que se verifica nas gimnospérmicas. O lenho de tensdo esta associado a um menor alongamento da face
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superior do ramo que cresce inclinado, provocando o seu estiramento para cima e permitindo-lhe adquirir ou
readquirir uma posi¢do de crescimento mais favoravel, mais proxima da vertical

O lenho de reaccdo é anatomicamente muito diferente do lenho circundante. Como refere CUTTER (1987), o
lenho de compresséo é muito mais compacto e escuro que o lenho normal e os seus traqueidos sdo mais curtos e
mais espessamente lenhificados. Como resultado da estrutura e composi¢ao quimica das paredes dos traqueidos,
o0 lenho de compressdo é geralmente mais pesado.

No lenho de traccdo, das eudicotiledoneas lenhosas, os vasos tém um didmetro muito menor e as fibras,
denominadas normalmente fibras gelatinosas ou mucilaginosas, apresentam uma camada celulésica interna,
"de reforco”, que é normalmente conhecida pela designacdo de camada gelatinosa. Segundo FAHN (1990)
podem distinguir-se dois tipos de lenho de tensdo: lenho de tensdo compacto, em que as fibras gelatinosas
formam camadas compactas continuas (e.g., Acer) e o lenho de tenséo difuso, em que as fibras gelatinosas se
apresentam dispersas, conjuntamente com outras fibras néo gelatinosas. Nalgumas espécies (e.g., Carica papaya,
Ochroma pyramidale) a madeira de tensdo nao apresenta fibras gelatinosas.

Lenho de reaccao

lenho de compressao lenho de traccio
Gimnospérmica Angiospérmica

A B

FIGURA 244 - Aspecto do lenho de reaccdo em ramos que se desenvolvem obliquamente e cujos anéis de
crescimento sdo excéntricos ao contrario do que acontece no tronco principal, erecto, cujos anéis de crescimento
sdo concéntricos: A, gimnospérmicas (lenho de compressdo); B, angiospérmicas (lenho de tenséo ou tracgao).
CAMEFORT (1997).

CoOmMpressio

cCoImpressiao

oIPressio

COmMpressio
FIGURA 245 — A, tronco bifurcado sujeito a elevadas forcas de compresséo na regido de contacto das duas
ramificacdes, 0 que conduz a formacao de lenho de tensdo, representado no corte transversal (B); raiz tabular de
Ficus sp., sujeita a forcas de traccdo e de compressdo. GARTNER (1995).
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O lenho de reacgdo também se forma noutras situacdes para além dos eixos que crescendo inclinados,
pretendem adquirir uma posicao vertical ou adquiri maior resisténcia. E o caso, por exemplo das raizes tabulares
de certos Ficus, e dos ramos bifurcados (FIGURAS 245 e 247).

FIGURA 246 - Aspecto do lenho de reaccdo em Picea abies (gimnospérmica). Os anéis concéntricos da
parte mais clara referem-se a uma fase do crescimento da &rvore em que esta se desenvolvia na vertical. Os anéis
excéntricos, mais escuros, madeira de compressdo, indicam resposta a stress mecanico posterior.
SCHWEINGRUBER et al. (2006).

Observacdes efectuadas por diversos investigadores levam a supor que a formacdo da madeira de reaccdo é
controlada pela concentracdo em hormonas de crescimento, nomeadamente auxinas, na regido cambial. A
inclinagdo dos ramos geraria uma distribui¢do ndo uniforme das auxinas. A diferente reaccéo de gimnospérmicas
e angiospérmicas poderia ser explicada por um comportamento fisioldgico distinto das iniciais cambiais num e
noutro caso.
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lenho de tensao
ou traccao

GIMNOSPERMICA EUDICOTILEDONEA LENHOSA
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‘ -

FIGURA 247 — A-B, Duas estratégias diferentes para o caule adquirir uma posi¢do de crescimento vertical,
mais favoravel, numa situacéo de forte declive (A) e num solo plano (B): a gimnospérmica desenvolveu lenho de
compressdo, enquanto a eudicotiledénea lenhosa formou lenho de traccdo (tensdo); C, o lenho de compresséo
e/ou lenho de tensdo também se formam em ramos secundarios, como resposta a sua necessidade em adquirirem
uma posicao proxima do eixo principal para substituirem o tronco que eventualmente possa ter sido danificado.
G, centro de gravidade. GARTNER (1995).
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5.3.4. CERNE E ALBURNO

No lenho das arvores, na sua por¢do mais interna, mais idosa, as células do parénquima lenhoso acabam por
morrer. Além disso, os elementos traqueais tornam-se inactivos, umas vezes por tilose, ou seja, formacdo de
tilos, outras por deposicéo de gomas, taninos, resinas, corantes ou 6leos.

Os tilos formam-se quando as células de parénquima, adjacentes a um elemento de vaso ou traqueido, se
projectam através das pontuacdes para o limen do elemento traqueal, obliterando-o0. A ocorréncia dos tilos evita
o fenémeno da cavitacdo, queda repentina de pressdo devido & formacdo de bolhas de ar, que impediria o
transporte de agua pelos elementos condutores contiguos ainda activos. Os tilos podem possuir paredes delgadas
ou muito espessas (esclerificadas) e apresentar, ou ndo, contedido de amido, cristais, compostos fendlicos, resinas
e gomas. Ferimentos externos além do ataque de agentes xil6fagos podem provocar o surgimento dos tilos. A
formac&o de tilos € um processo irreversivel que, esporadicamente, pode também acontecer nas fibras.

Nas gimnospérmicas o tamponamento dos elementos traqueais inactivos ocorre pela aspiragdo do torus, que
bloqueia a abertura da pontuacdo, formando-se aquilo que se designa por pontuagéo aspirada.

1ima

parénqu

N
parede %\i
do elemento

do vaso lenhoso

parede do
elemento do vaso lenhoso

A |

A Iunen do elemento
2 do vaso lenhoso

FIGURA 248- A, observagdo da tilose num vaso lenhoso de Robinia pseudacacia, em corte transversal; B,
corte longitudinal de elementos dos vasos lenhosos de Vitis vinifera, observando-se a formagao de tilos com
origem nas células do parénquima adjacente; C, diagrama tridimensional de um elemento de vaso lenhoso com
tilose. Adap. FAHN (1990).

A formacéo de gomas pode ter origem e significado diversos.
Nos citrinos a gomose, ou seja, 0 desenvolvimento de ductos ou canais gomiferos, tem origem esquizogénea

na regido cambial e surge como resposta a infeccdo pelo fungo Phytophthora citrophthora. Num ndmero muito
significativo de espécies verifica-se um outro tipo de gomose, a produgdo de gomas que causam 0 entupimento
dos elementos traqueais, num processo um tanto semelhante ao que se passa com a tilose.

A porcdo mais interna, ndo funcional, designa-se por lenho inactivo, cerne, ou durame e tem normalmente
uma cor mais escura. Toda a restante parte do lenho, mais externa, perfeitamente funcional, designa-se por lenho
activo, borne ou alburno.

A relacdo entre as quantidades de durame e alburno formados, assim como o grau de diferenciacdo sobretudo
no que respeita a coloragdo entre aquelas duas sub-regides do lenho é bastante varidvel com as espécies sendo
possivel distinguir, neste particular, quatro tipos de madeiras:
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- madeiras sempre com diferenciacdo notéria de coloragdo entre o alburno e o cerne, caso, por exemplo, de
Quercus robur;

- madeiras facultativamente com diferenca de coloracéo entre o alburno e o cerne, caso, por exemplo, de
Fraxinus excelsior e de Beilsmiedia tawa;

- madeiras com formacao tardia do durame (e.g. Carpinus betulus);

- madeiras com durame claro, relativamente indistinto do alburno dada a produgdo/armazenamento de poucas
substancias pigmentadas. E o caso, por exemplo, de Abies alba.

No cerne, as alteracdes das paredes celulares e as inclusdes conferem frequentemente a madeira um elevado
grau de polimento e dureza. Embora os produtos de deposi¢do mais frequentes sejam gomas, taninos, resinas e
corantes, na teca (Teca grandis ) as inclusGes comp8em-se essencialmente de silica, e no pau-cetim (Chloroxylon
swietinia) de oxalato de calcio. Um bom exemplo de corantes armazenados a nivel do cerne, sdo as
hematoxilinas provenientes do campeche (Haematoxylon campechianum) bastante utilizadas como corante em
estudos citologicos. No caso da deposi¢do de taninos, cré-se que estes actuam como antibidtico protector pois o
cerne das madeiras com maior durabilidade, casos do mogno (Swietenia mahogoni) e do ébano (Diospyros sp.)
apresentam apreciaveis quantidades de taninos (MAUSETH, 2008).

Em certas espécies dos géneros Populus e Salix, praticamente ndo se forma cerne, motivo porque os troncos
tém tendéncia para se tornar ocos com o envelhecimento (STERN et al., 2010).

vasos preenchidos com gomas

i cavidade

cavidade
1 €oIn goinas

com gomas

O O s S j
D @ﬂv = /=75 'Q'QQO 2
D’m aﬁaﬁaa;‘éﬁﬁb% AN

FIGURA 249- Perda de funcionalidade dos elementos dos vasos lenhosos devido a deposi¢do de gomas.
DICKISON (2000).
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FIGURA 250- A, corte transversal de um caule lenhoso de Hakea sp., em que se nota ndo existir
diferenciacdo do lenho em cerne e alburno; B, corte transversal de um caule lenhoso de Melia azedarach,
distinguindo-se uma regido central mais escura, 0 cerne e outra mais clara, o borne. A proporcdo de alburno e
cerne, e a gradacdo de diferencas visiveis entre estes, varia muito de espécie para espécie. Algumas, como o
bordo (Acer sp.), a bétula (Betula sp.) e o freixo (Fraxinus sp.), possuem alburnos largos; enquanto outras como
a acacia (Robinia sp.), a catalpa (Catalpa sp.) e o teixo (Taxus bacata) possuem alburnos estreitos. Em outras
arvores, como os choupos (Populus spp.), os salgueiros (Salix spp.) e os abetos (Abies spp.), ndo existe uma clara
distingdo entre o cerne e o alburno. As mudancas que ocorrem no cerne fazem com que a sua madeira apresente
maior durabilidade que o lenho extraida do alburno. O cerne é menos susceptivel aos ataques por
microrganismos e menos penetravel por liquidos (inclusive, liquidos preservantes). Em certas espécies, o tempo
requerido para que o alburno se converta em cerne é relativamente curto, enquanto noutras é necessario que
decorra bastante tempo. Adap. CARLQUIST (2001).
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FIGURA 251- Corte transversal do caule Excoecaria parviflora, observando-se o inicio da deposicdo de
polifendis diversos no lenho que assim se ira progressivamente transformando em cerne. PALLARDY (2008).
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5.3.5. CARACTERISTICAS GERAIS DAS MADEIRAS

Os principais factores na descricdo das madeiras sdo: cor, textura, veio, densidade e aparéncia. Estas
caracteristicas sdo Uteis ndo somente na identificacdo de vérios tipos de madeiras, como também sdo
responsaveis pelo seu maior ou menor valor comercial.

A cor das madeiras varia tanto entre diferentes espécies de madeiras, quanto entre madeiras de uma mesma
espécie. A cor do cerne pode ser uma caracteristica importante na identificacdo da madeira. Além disto, a cor
pode ser responsavel, em parte, pelos usos preferenciais da madeira. Cernes de cores mais escuras tendem a ser
preferidos para moveis de elevada qualidade.

O veio (grd) da madeira refere-se a disposicdo dos elementos da madeira, ou componentes axiais — fibras,
traqueidos, células parenquimatosas e vasos — quando considerados como um todo. O alinhamento dos
componentes axiais reflecte o alinhamento das iniciais fusiformes que os originaram. Quando todos os
elementos estéo orientados paralelamente ao eixo longitudinal, o veio diz-se direito. Quando o alinhamento, dos
elementos axiais do lenho, ndo coincide com o do eixo longitudinal da peca, a madeira diz-se com veio cruzado
ou madeira reversa. A designacdo de veio em espiral ou ondulado é empregue quando o arranjo dos elementos
segue um padréo espiralado. E, se a orientacdo da espiral € contraria, a intervalos mais ou menos regulares, ao
longo de um Unico raio, o veio da madeira diz-se entrecruzado.

A textura da madeira refere-se ao tamanho relativo, bem como as varia¢fes de tamanho dos elementos
celulares, nos anéis de crescimento. A textura grosseira resulta da presenca de faixas largas com vasos grandes e
raios largos (madeiras com elevada porosidade). A textura fina refere-se a presenca de pequenos vasos e raios
finos. A textura uniforme traduz a uniformidade das dimensdes das células, ndo existindo uma grande diferenga
entre o lenho inicial e o tardio. A textura é irregular quando, nos anéis de crescimento, existem diferencas
notorias entre o lenho inicial e o tardio.

A densidade da madeira ¢ o mais importante indicador da resisténcia, dureza e facilidade em ser
trabalhada. As madeiras densas geralmente retraem-se e dilatam-se mais do que as madeiras leves. As mais
densas fornecem os melhores combustiveis.



207

A diferenca na densidade das madeiras depende sobretudo da proporgao entre paredes celulares e Iimenes.

As fibras sdo especialmente importantes na determinacdo da densidade basica. Se possuem paredes
espessas e limen estreito, a densidade tende a ser maior. Pelo contrario, se as paredes sao delgadas e o Iimen é
largo, a densidade tende a ser menor. A presenca de numerosos vasos com paredes delgadas tende igualmente a
baixar a densidade da madeira (STERN et al., 2010).

FIGURA 252- Variacdo da densidade do lenho (Kg/m3) nos ramos de Picea abies. A densidade tem valores
mais baixos para as extremidades dos ramos e valores mais elevados nas regiGes proximais. Os valores mais
elevados de densidade referem-se a base do ramo, onde este se liga ao tronco, o que tem a ver com a necessidade
de resistir as forgas de tensdo que ai sao geradas por via da acgdo da gravidade e que tendem a provocar a rotura
dos tecidos. GARTNER (1995).

A aparéncia é importante sobretudo para caracterizar as madeiras decorativas, utilizadas para mobiliério.
A aparéncia depende do veio da madeira e da sua textura, bem como da orientagdo da superficie ao ser serrada.
As madeiras podem ser cortadas:
- tangencialmente, e os anéis de crescimento nestas tabuas aparecem como faixas onduladas;
- radialmente, e os anéis de crescimento podem ser observados como linhas paralelas que se estendem na
direccdo do comprimento da tdbua, com os raios cruzando os anéis perpendicularmente.
Consoante o tipo de aplicagdo assim deve ser o tipo de corte, sendo certo que a madeira serrada radialmente
consome mais tempo e é muito mais dispendiosa do que a serrada tangencialmente
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FIGURA 253- Diagrama do corte longitudinal de uma eudicotiledonea lenhosa, com 4 anos de idade, com
varios transectos representados no lenho: A, madeira produzida pelo cAmbio, a um mesmo nivel, ao longo de 4
anos, estando representados 4 anéis de crescimento; B, madeira com a mesma idade, produzida pelo cdmbio, a
varios niveis do caule; C, madeira produzida pelo cAmbio, com idade crescente (anos 1 a 4) a niveis decrescentes
da altura do caule. GARTNER (1995).

IDENTIFICACAO DAS MADEIRAS

Varios autores, como é caso de FAHN (1990) e ESAU (2002), tém concebido chaves para identificacdo de
madeiras e algumas delas encontram-se mesmo disponiveis na internet.

O que importa referir aqui, € quais sdo os caracteres mais importantes na identificagdo das madeiras. Ou seja,
no fundo quais as questfes mais importantes a que importa saber responder?

O lenho é poroso ou ndo, ou seja, apresenta vasos (angiospérmicas) ou ndo (gimnospérmicas)?

Os canais resiniferos estdo presentes? Onde? Em todos ou sé em alguns anéis de crescimento?

A madeira apresenta aroma?

Os traqueidos estdo presentes no sistema radial? Que tipo de espessamento apresentam?

Os raios sdo unisseriados, bisseriados ou multisseriados? Homogéneos ou heterogéneos?

O parénquima lenhoso axial estd presente? Que padrdo de distribuicdo apresenta? Apotraqueal,

paratraqueal, ... etc.?

7. A porosidade ¢ em anel ou é difusa? A passagem do lenho precoce para o lenho tardio faz-se
gradualmente ou os vasos do lenho precoce sdo marcadamente maiores que os poros do lenho tardio?

8. Os anéis de crescimento sdo distintos ou quase imperceptiveis?

9. Os poros do lenho tardio sdo numerosos ou escassos? E a sua parede é muito ou pouco espessada?

10. Os raios agregados estdo presentes?

11. O lenho apresenta-se ou ndo estratificado?

ouhkrwnE
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12. O lenho tardio apresenta ou ndo fiadas radiais de poros pequenos, traqueidos ou células parenquimatosas
geralmente de cor mais clara?

13. Que tipo de placa de perfuragdo apresentam os elementos dos vasos lenhosos?

14. Os vasos apresentam ou ndo tilos?

15. O lenho apresenta canais secretores de gomas ou latex?

16. As fibras libriformes e os fibrotraqueidos estdo ou ndo presentes?

Trata-se de pouco menos de duas dizias de questSes que abordam outros tantos temas fundamentais na
identificacdo das madeiras. Em face de um cubo de lenho quem souber responder-lhes estara no caminho certo
para a identificacdo daquela madeira em particular. Nem sempre, por certo, sera uma tarefa facil que sé o estudo
aprofundado e a experiéncia permitirdo ultrapassar.

QUADRO 3 - Principais diferencas na estrutura do lenho das eudicotiled6neas lenhosas e gimnospérmicas

Traqueidos
Vasos lenhosos
Fibras tipicas

Arranjo dos elementos
traqueais

Raios
Parénquima axial

Canais resiniferos

GIMNOSPERMICAS

sempre presentes por vezes presentes

ausentes presentes

ausentes presentes

arranjo linear dos traqueidos arranjo variado vasos, fibras,

parénguima lenhoso

na maioria unisseriados

ausente presente e com arranjo diverso

geralmente presentes

uni a multisseriados

raramente presentes

EUDICOTILEDONEAS LENHOSAS

QUADRO 4 - Importancia relativa dos varios elementos histolégicos que constituem o lenho de
gimnospérmicas (% do volume total) VAGANOQV et al. (2006).

Género Traqueidos Raios  Canais resiniferos Parénquima lenhoso
Pinus 91.0-94.0 5.3-84 0.5-11.0 -

Picea 92.5-95.0 5.0-7.2 0.2-0.3 vestigial

Larix 89.0 10.0 0.1 0.9

Pseudotsuga 92.5 7.3 0.2 vestigial

Juniperus 91.7 6.3 - 0.2

Sequoia 91.2 7.8 - 1.0

5.3.6. FLOEMA SECUNDARIO

INTRODUCAO: ELEMENTOS HISTOLOGICOS

O floema, liber ou leptoma é o principal tecido condutor de metabolitos das plantas vasculares;
constituido, sempre por elementos crivosos (elementos dos tubos crivosos e/ou células crivosas) a que se
juntam normalmente parénquima, fibras e por vezes escleritos e tecido secretor.

O floema secundario é muito mais complexo que o floema primério pois apresenta-se diferenciado nos
sistemas axial e radial ao contrario do floema primario que apenas apresenta desenvolvimento do sistema
axial. Isto tem a ver com o meristema que 0s originou, o procambio constituido por um Unico tipo de
células origina o floema primério que apenas se desenvolve no sentido longitudinal. J& o cambio,
constituido por inicias fusiformes e iniciais dos raios origina elementos do floema que se desenvolvem no
sentido radial e outros que se diferenciam no sentido longitudinal.

A disposicao estrutural dos varios elementos histologicos nos sistema axial e radial do floema secundario
pode ser bastante diversa. Assume particular interesse 0 modo como o parénquima axial, o parénquima lenhoso
radial, as fibras e os elementos crivosos se apresentam distribuidos.
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Nas gimnospérmicas um pouco a semelhanca do que acontece com o xilema secundario, a estrutura do floema
secundario é mais simples do que nas angiospérmicas.

O sistema axial contém uma maior proporcédo de células crivosas e células albuminosas (ou de Strasburger)
associadas e, uma menor quantidade de fibras e escleritos. Os elementos dos tubos crivosos estdo ausentes. O
mesmo acontece com as fibras em alguns géneros (e.g., Pinus). As fibras estdo presentes nas Taxaceae,
Taxodiaceae e Cupressaceae, formando bandas tangenciais, unisseriadas, que alternam com bandas similares
formadas por células crivosas e de parénquima. A disposicdo desses trés tipos celulares é constante dentro de
uma espécie e pode constituir uma caracteristica taxonémica importante. O parénquima lenhoso axial ocorre em
faixas, e suas células podem armazenar amido, taninos, 6leos e cristais.
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FIGURA 254 - Diagrama dos elementos crivosos do floema. A, célula crivosa, O menos evoluido dos dois
tipos de elementos crivosos. Apresenta areas crivosas relativamente indiferenciadas, ou seja, areas
crivadas com poros estreitos e delgados filamentos de conexdo. Ndo apresentam placas crivosas. Sao tipicos
das gimnospérmicas e pteridofitos; B-F, elementos de tubo crivoso; B, digrama geral de um elemento de tubo
crivoso; C-D, pormenor da placa crivosa; E, corte longitudinal; F, pormenor da placa crivosa composta; G, parte

de um tubo crivoso. Adap. BECK (2009)
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FIGURA 255 - Blocos de floema secundario e cambio de cedro, Thuja occidentalis (gimnospérmica) e de
uma eudicotiledonea lenhosas, Liriodendron tulipifera. A quantidade de floema secundario produzida pelo
cambio é geralmente muito menor que a de xilema secundario. Nas gimnospérmicas, o sistema axial contém
células crivosas, células albuminosas, células parenquimatosas, fibras e escleritos. O sistema radial é constituido
por raios unisseriados longos com células de Strasburger e células parenquimatosas. As fibras estdo
frequentemente presentes, assim como, células taniferas, canais resiniferos ou outras estruturas secretoras. Nas
eudicotileddneas lenhosas — a semelhanca do que acontece com o xilema - o floema secundéario é mais complexo
e diversificado do que nas angiospérmicas. O sistema axial é constituido por elementos dos tubos crivosos,
células companheiras e células parenquimatosas. As fibras quando presentes formam uma banda continua ao
redor de toda a circunferéncia do 6rgdo (caule e raiz) ou entdo ocorrem em bandas isoladas, de forma bastante
diversa o que confere precisamente maior diversidade ao floema. O sistema radial € constituido por raios uni a
multisseriados de células de parénquima lenhoso axial, podendo ainda estar presentes escleritos e células
parenquimatosas esclerificadas com cristais. Os raios podem apresentar-se dilatados devido a divisdes anticlinais
radiais das células em resposta ao aumento de didmetro do eixo. EVERT & EICHORN (2006).

O sistema radial contém somente células parenquimatosas, de reserva ou albuminosas, constituindo raios
unisseriados. Nestes, € comum a presenca de elementos secretores de taninos, resinas ou outras estruturas

secretoras.
Nas dicotiledoneas, o floema secundario é mais complexo e diversificado do que nas gimnospérmicas.
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O sistema axial contém elementos dos tubos crivosos e células companheiras, células de parénquima de
reserva e comummente fibras e escleritos.

O sistema radial é constituido principalmente por células de parénquima que formam raios unisseriados ou
multisseriados, longos ou curtos, semelhantes aos raios xilémicos.

A diversidade do floema secundario das dicotiledoneas deve-se, principalmente, a diferente disposicdo das
fibras. Estas podem estar ausentes, (e.g., Aristolochia) ou constituirem pequenos agregados dispersos por entre
as células de parénquima e elementos dos tubos crivosos, ou formar faixas tangenciais continuas que alternam
com estratos contendo elementos condutores e parénquima.

A presenca de elementos dos tubos crivosos nos raios floémicos é pouco comum (e.g., algumas cucurbitaceas
e asteraceas). A medida que o engrossamento secundario do caule progride, a por¢io mais periférica e ja inactiva
do floema secundario expande-se no sentido tangencial, acompanhando, o0 aumento de didmetro. Tal expanséo é
denominada dilatacdo porque resulta da actividade do tecido de dilatacdo. Este tecido pode originar-se da
divisdo e expansdo de células do parénquima axial, sendo, neste caso, designado tecido proliferativo, ou de
células do parénquima radial, denominando-se tecido de expansdo. Em geral, numa mesma planta esses dois
tecidos coexistem. Como regra, somente alguns raios sofrem dilatacdo, enquanto os demais mantém as
dimensGes originais (FAHN, 1990; ESAU, 2002).
Os elementos dos tubos crivosos, com o tempo, acabam por apresentar-se comprimidos lateralmente e as vezes
tornam-se obliterados ou enchem-se de gases. As células do parénquima frequentemente aumentam de tamanho
e acabam também, por comprimir os elementos dos tubos crivosos.

Dependendo das caracteristicas do cambio, o floema secundéario pode apresentar-se estratificado ou néo.

Outros aspectos referentes a estrutura do floema secundario em eudicotiledéneas lenhosas e em
gimnospérmicas sdo abordados, de uma forma aprofundada em: CHAVAN & AHAH (1983), DEN OUTER
(1983), METCALFE & CHALK (1989); FAHN (1990); ESAU (2002); EVERT & EICHORN (2006).

Nalgumas eudicotileddneas lenhosas podem observar-se anéis de crescimento no floema secundério dado que
as células diferenciadas no inicio da estacdo de crescimento se apresentam mais expandidas radialmente do que
aquelas que sdo diferenciadas para o final do periodo de crescimento. Pode também ocorrer uma faixa de
esclerénquima a separar os anéis de floema. No entanto, estes anéis sdo muito menos evidentes que 0s
correspondentes anéis do xilema secundario e como regra, tornam-se indiferenciaveis muito cedo devido a
obliteracéo dos elementos crivosos e a alteragdes morfoldgicas de outras células (FAHN, 1990).

Nas espécies que ndo apresentam engrossamento secundario o metafloema mantém-se funcional durante
normalmente toda a vida da planta. Na maioria das espécies que apresentam engrossamento secundario a
situacdo é bastante diferente.

Assim, na maioria das coniferas e das eudicotiledéneas lenhosas o floema funcional compreende apenas
aquele que foi formado na estacdo de crescimento anterior, ou seja, na maioria das raizes e caules lenhosos,
apenas uma pequena porcao do floema secundario est4 realmente envolvida na conducdo de nutrientes. Somente
a porcdo de floema secundario formada no ano em curso, ou anel de crescimento, é activa no transporte de
nutrientes a longas distancias através do caule.

Num ndmero restrito de espécies, caso de Tilia spp., 0s elementos crivosos mantém-se funcionais por um
largo periodo de anos. E, na videira (Vitis vinifera), o floema permanece funcional durante dois anos, embora
aconteca que os elementos crivosos do ano se tornam dormentes, pela deposicdo de calose durante o inverno,
reassumindo a actividade na primavera seguinte (MAUSETH, 2008).

A gquantidade de floema ndo funcional varia bastante e depende sobretudo do facto de novas peridermes se
formarem ou ndo a intervalos de tempo curtos e a localizacdo das felogenes ser profunda ou superficial o que
tem obviamente como consequéncia uma esfoliagdo maior ou menor do floema secundario. Em todo o caso, a
inactivagdo ou perda de funcionalidade dos elementos crivosos fica sempre a dever-se a formagéo de um callus,
isto é, a obturacdo das areas crivosas pela sobre-acumulagdo de calose. Nalguns casos 0s elementos crivosos nao
funcionais vém a ficar preenchidos com formagdes semelhantes a tilos.

O floema ndo funcional pode adquirir varios aspectos que compreendem sobretudo alteracdo da forma e
dimensGes das células. Frequentemente a compressdo é tdo intensa que leva ao esmagamento de muitas das
células floémicas.

As fibras liberianas de diversas espécies tém apreciavel interesse econémico. Entre as principais
eudicotileddneas produtoras de fibras macias, celul6sicas ou apenas ligeiramente lenhificadas, moles e flexiveis,
contam-se; o cdnhamo (Cannabis sativa), a juta (Corchorua capsularis), o linho (Linum usitatissimum).

As fibras do rami (Boehmeria nivea) constituem as maiores células presentes numa planta, podendo atingir mais
de 50 cm de comprimento.

As fibras das monocotiledéneas, fibras duras, sdo extraidas das folhas e ndo do caule. A parte extraida e
industrializada inclui geralmente todo o feixe vascular na estrutura primaria. Estas fibras sdo fortemente
lenhificadas, rigidas e firmes. As mais importantes sdo o canhamo-de-Manila (Musa textilis) e o sisal (Agave
sisalana) ambos extraidos das folhas destas monocotiledoneas.
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Sobretudo nas espécies lenhosas o floema secundario além do importante papel de transporte de metabolitos
desempenha a funcao vital de armazenamento de reservas nos periodos de repouso/dorméncia.

Nos ramos onde se forma lenho de reacgdo também se pode observar frequentemente a formacgdo de floema
excéntrico, floema de reaccéo, cujas fibras apresentam paredes fortemente espessadas mas nao lenhificadas.

sobredeposicio
de calose

poros da placa crivosa

.

=
Elemento Crivoso Elemento Crivoso
Funcional Nio Funcional

FIGURA 256 - Esquema ilustrando a funcionalidade dos elementos crivosos. A perda de funcionalidade tem a
ver com uma sobredeposicao de calose nas areas crivosas. CAMEFORT (1997)

5.3.7. TECIDOS SECRETORES

Tanto o xilema como o floema secundarios podem apresentar canais secret6rios e vasos laticiferos.

Muitas eudicotiledéneas apresentam canais secretores de gomas e resinas. A flora mediterranica é
particularmente rica em plantas aromaticas e medicinais com camaras e canais secretores de dleos essenciais,
alcaldides, resinas.

Muitas gimnospérmicas apresentam canais resiniferos. Os canais resiniferos esquizogéneos dos pinheiros
sdo revestidos internamente por células intactas produtoras de resina. Ocorrem praticamente em todos os tecidos
e 6rgdos dos pinheiros, tanto no sistema axial como no radial dos tecidos vasculares.

A extraccdo da resina do pinheiro tem uma importancia econémica bastante grande em Portugal.

canal resinifero bainha de

werénqulma
" f. 5 M ‘ '

FIGURA 257 - Ontogénese de um canal resinifero em Pinus pinaster, observando-se que a formacao do canal
ocorre aquando da divisao celular, sendo por isso de origem esquizogénea. STRASBURGER et al. (1994).
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Muitas eudicotiledéneas apresentam producédo de latex, um fluido com uma composicdo complexa, inimeras
particulas em suspensdo e um aspecto frequentemente leitoso. Embora seja muito menos frequente, algumas
monocotileddneas e um nimero muito restrito de gimnospérmicas (Gnetum e algumas coniferas) e pteridofitos
(Regenellidium) apresentam também producdo de latex.

Nos laticiferos, o latex € mantido sob pressdo, de modo que se verifica a sua exsudagdo em caso de rotura
daquelas estruturas.

Embora o latex também possa ser produzido em células isoladas, &€ muito mais frequente ele ser produzido
em vasos laticiferos que podem ser articulados ou ndo articulados e ramificados ou nao.

Os laticiferos apociticos, ndo articulados, verdadeiros ou simples tm origem numa Unica célula ja
presente no embrido que se desenvolve numa estrutura cenocitica. O crescimento destas estruturas polinucleadas
que podem atingir varios metros é intrusivo. Os laticiferos ndo articulados podem ou ndo ser ramificados e
ocorrer nos mais variados 6rgéaos (incluindo frutos, flores, folhas e raizes) e tecidos — cortex, medula e tecidos
condutores. No lenho podem ocorrer tanto no sistema axial como no sistema radial.
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FIGURA 258- Esquema de varios laticiferos ndo-articulados, verdadeiros ou simples; originados e
constituidos por uma Unica célula ja presente no embrido que se desenvolve numa estrutura cenocitica
(multinucleada), que pode ou ndo ramificar-se: A, laticifero verdadeiro do caule de Euphorbia sp.; B-C,
laticifero ndo articulado nos cotilédones de Nerium oleander, em corte transversal (B) e longitudinal (D).
Adap. FAHN (1990).

Os vasos laticiferos simplasticos, articulados ou compostos, tém origem num grupo de células e sdo
formados por fiadas de células cujas paredes contiguas se dissolvem total ou parcialmente, tornando-se assim,
polinucleados a medida que crescem. Podem ser ramificados ou ndo e ocorrer nos mais variados tecidos e
orgaos.

Os laticiferos, sdo geralmente dos primeiros elementos celulares a diferenciarem-se. Enquanto a maioria dos
tecidos se apresenta em processo de diferenciacdo j& os laticiferos estdo diferenciados e produzindo diversos

produtos de secrec¢do.
O valor econdémico do latex é nalguns casos bastante grande, constituindo a matéria-prima para o fabrico de:

- borracha natural (Hevea brasiliensis, Ficus elastica, Castilla elastica, Manihot glaziovii, Parthenium
argentatum).

- estupefacientes diversos (e.g. Papaver somniferum).

- inimeros medicamentos (e.g., papaina extraida de Carica papaya).

- pastilha elastica ("chewing gum"), a partir do latex de Achras sapota.

A origem, tanto dos canais secretores como dos laticiferos, pode ser lisogénea, esquizogénea ou esquizo-
lisogénea.

Em vérias espécies o latex e as resinas parecem ter o papel de melhorar a cicatrizacdo de ferimentos e
garantir uma maior proteccdo quer contra microrganismos quer contra o ataque de insectos. A secrecdo de latex
também parece desincentivar a herbivoria (FAHN, 1990; MOREIRA, 1993; ESAU, 2002).
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FIGURA 259 - Esquema de Vérios laticiferos articulados com origem num grupo de células e formados por
fiadas de células cujas paredes transversais se mantém (A-B), embora possam apresentar-se perfuradas (B). Em
C, as paredes transversais sdo totalmente reabsorvidas, tornando-se assim, o laticifero polinucleado a medida que
cresce. Os laticiferos articulados podem ser ramificados e anastomosados (C) ou ndo (A-B) e podem ocorrer nos
mais variados tecidos e 6rgdos. CAMEFORT (1997).

5.4. TECIDOS DE PROTECCAO SECUNDARIOS (PERIDERME)

A feloderme ou cortex secundario € constituida por células vivas normalmente com funcBes de
armazenamento de reservas mas que podem também apresentar cloroplastos activos (e.g., Bursera,
Pachycormus). O nimero de fiadas radiais de células que integram a feloderme é normalmente inferior ao
felema, sendo mesmo a feloderme totalmente inexistente nalgumas espécies.

Na maioria das espécies a feloderme é unisseriada mas pode ser constituida por até trés ou quatro camadas de
células (muito raramente em ndmero superior).

As células do cértex secundario podem apresentar inclusdes de escleritos ou outros idioblastos. As sua
paredes ndo se apresentam normalmente nem suberizadas nem lenhificadas ou com qualquer outra modificagdo
secundaria da parede.

As células do suber apresentam um contorno poligonal em corte tangencial e dispdem-se normalmente em
fiadas radiais compactas, sem intercelulares.

Nas células do suber da-se normalmente uma deposicdo secundéria de suberina em quantidades apreciaveis e
ainda de lenhina, celulose, taninos e polissacaridos diversos. A estrutura da parede é nalgumas espécies bastante
complexa compreendendo inimeras camadas, caso do sobreiro em que podem distinguir-se cinco folhetos, um
exterior lenhificado, dois médios, espessos, suberizados e dois folhetos internos, celulésicos, forrando o limen.
Alguns autores tém designado por parede tercidria, a camada de polissacéaridos, semelhante do ponto de vista
estrutural e citoquimico a parede primaria, que em muitas espécies é depositada sobre a camada suberizada.

A suberizacdo das paredes conduz a morte do tecido ficando o limen das células mortas preenchido com ar
(e.g., Quercus suber), com taninos ou substancias resinosas (e.g., Eucalyptus spp.) ou ainda com mucilagens,
caso do suber mucilaginoso de algumas poligonaceas e fabaceas xerofiticas. Em Arbutus e em Betula, no
entanto, estes dois tipos de células ocorrem em camadas alternadas. E, em certas espécies, e.g., Acacia senegal,
o citoplasma das células suberosas, mesmo ap6s a formacdo da parede secundaria, permanece vivo durante
algum tempo, constituindo aquilo que tem sido designado como um suber vivo (MAUSETH, 2008).

Nos ramos providos de tecidos de proteccdo secundarios a comunicagdo dos tecidos vivos com o exterior
deixa de se fazer através dos estomas e passa a fazer-se através das lenticulas ou lenticelas, pequenos poros, que
contactam internamente com um tecido frouxo (também denominado tecido complementar ou de
enchimento), formacao especial da periderme que se distingue do felema por apresentar espacos intercelulares e
pelo facto das suas células nalguns casos ndo se apresentarem suberizadas. O tecido complementar pode
apresentar-se constituido por células muito desagregadas, tomando um aspecto pulverulento (e.g., Pyrus, Prunus
e Robinia) ou pelo contrario as suas células integram camadas relativamente compactas embora com espacos
intercelulares (e.g., Sambucus, Salix) (MAUSETH, 2008).
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As primeiras lenticelas formam-se normalmente por baixo dos estomas ou grupos de estomas. Trata-se
obviamente de poros inactivos, mas nas espécies de clima temperado frio as aberturas lenticulares atravessam o
inverno protegidas por uma camada compacta de células protectoras que se rompe apenas na primavera seguinte.
As lenticelas sdo muito mais perceptiveis em peridermes com superficie externa lisa. Em ritidomas com fissuras
e depressOes as lenticelas sdo de muito mais dificil observagdo. Atendendo a orientagdo da ruptura externa, as
lenticelas podem ser longitudinais ou transversais e ter forma bastante diversa. Podem apresentar-se isoladas ou
em grupos.

FIGURA 260 - Aspecto externo do ritidoma com lenticelas muito pronunciadas em Prunus pérsica (A) e
Prunus serrula (B).

A periderme de algumas espécies na sua maioria trepadeiras (e.g., Vitis spp., Anabasis spp., Haloxylon
spp., Philadelphus spp., Campsis radicans) apresenta-se desprovida de lenticulas (FAHN, 1990).

Nas espécies em que a camada de stber é muito espessa a formacéo de cortica dissociada em determinados
locais d& origem ao desenvolvimento de canais lenticulares que atravessam radialmente o felema e se
apresentam revestidos por células de paredes espessamente lenhificadas.

Costumam distinguir-se dois tipos principais de suber tendo em atencéo a localizagdo e extensdo das varias
felogenes e consequentes peridermes. Nos casos em que a primeira felogene tem origem relativamente profunda,
e.g.,Vitis, Lonicera, Clematis, as varias peridermes que se formam nos anos subsequentes tém normalmente a
forma de anéis continuos, desenvolvendo-se um suber anelado, que esta na origem, mais tarde, de um ritidoma
dito fibroso. Mais frequentemente, a primeira felogene tem origem mais periférica (epiderme ou camadas mais
externas do coOrtex) e as peridermes que se formam nos anos seguintes ndo adquirem a forma de um anel
continuo mas sim a forma de escamas concavas sobrepostas, originando-se um suber escamoso, que esta na
origem de varios tipos de ritidoma (anular, escamoso, ... etc.). Muitas espécies, caso das pertencentes aos
géneros Eucalyptus e Arbutus, apresentam formas intermédias entre estas duas situa¢es (FAHN, 1990).

As raizes e caules subterrneos de certas hipericaceas, mirtaceas, onagraceas e rosaceas, apresentam um
tecido de proteccdo secundario, denominado poliderme, constituido por camadas alternadas de uma célula de
espessura de suber e camadas multisseriadas de células ndo suberizadas. A poliderme pode apresentar mais de 20
fiadas de células, s6 as camadas mais externas permanecendo vivas e as células ndo suberizadas desempenhando
as funcBes de armazenamento de reservas. As células ndo suberizadas, também designadas células feldides,
podem apresentar paredes celulésicas finas ou paredes espessadas com lenhina. Alguns dos casos mais
conhecidos dizem respeito a sua diferenciagdo em escleritos (e.g., Rhododendron maximum). As células feloides
também podem ocorrer de forma néo regularmente estratificada.

Muito poucas monocotiledéneas produzem um suber semelhante ao das eudicotiledéneas (e.g., Aloe spp. e
Cocos spp.). A maioria das monocotiledoneas com tecido de proteccdo secundario apresentam um suber
estratificado que embora inteiramente constituido por células suberizadas tem um aspecto muito particular,
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claramente estratificado em corte transversal e em que as células suberizadas ocorrem em fiadas radiais, cada
qual constituida por vérias células, todas derivadas de uma s6. Este siber tem origem nas células do parénquima
cortical que se dividem vérias vezes periclinalmente ndo sendo verdadeiramente originado numa felogene.
Nalgumas eudicotileddneas assiste-se a formacdo de suber no xilema, suber interxilémico ou
interxilematico, frequentemente em resultado e em continuidade com feridas ou fendas em raizes e caules,

resultantes do fendilhamento ou da queda normal dos rebentos anuais.

IMPORTANCIA ECONOMICA DA PERIDERME

Em algumas eudicotileddneas, caso do sobreiro (Quercus suber) e de algumas espécies de Fagus, Anabasis e
Haloxylon, a primeira felogene é activa durante toda a vida da planta ou pelo menos durante largos anos. Cada
ano forma-se uma nova camada de stber que por aposicao as anteriores conduz a formagcéo de cortigas.

A cortica do sobreiro dadas as suas caracteristicas, sobretudo uma elevada elasticidade, impermeabilidade e
leveza tem um importante valor comercial. Nas camadas anuais de stber ¢ normalmente possivel distinguir um
suber inicial, constituido por células mais largas e um suber final constituido por células mais estreitas. A
primeira periderme tem origem subepidérmica e é responsavel pela producdo de uma cortica muito dura, com
baixo valor comercial, designada vulgarmente por cortica-virgem. Apenas quando é praticado o primeiro
descorticamento — normalmente quando as arvores apresentam cerca de 20 anos e aproximadamente 40 cm de
didmetro — a felogene morre por dessecacdo formando-se uma outra mais para o interior que é responsavel pela
producdo de uma cortica de boa qualidade e elevado valor comercial, a cortica ou cortica-mansa. Passados
cerca de 10 anos o suber estara suficientemente espesso para novo descorticamento. Este ciclo € repetido
normalmente a cada dez anos, até a arvore completar cerca de 150 anos. A felogene desenvolve-se em camadas
celulares cada vez mais internas, chegando a ter origem nas células do floema secundéario (ESAU, 2002).

A periderme de Aspidosperma dasycarpon e Connarus suberosus é utilizada como um importante substituto
de cortica. Depois da moagem da periderme o produto € misturado com resinas ou plastificadores, formando
uma massa que é submetida a prensagem e secagem. As laminas de cortica produzidas sdo utilizadas como
isolantes (térmico, acUstico e de vibracdes) e em decoragdo de interiores.

As arvores dos mangais séo fonte comercial de taninos, oriundos de sua casca e utilizados principalmente na
indUstria dos curtumes (couros). O mangue-verdadeiro (Rhizophora mangle), é a mais importante fonte de
taninos de entre as espécies deste ecossistema e apresenta quantidades maiores desses compostos nas camadas
mais internas da periderme (feloderme) do que nas mais externas (stber)

Séo também importantes fontes de tanino duas espécies da familia Anacardiaceae, conhecidas na Ameérica do
Sul como quebracho (Schinopsis balansae e S. lorentzii.), muito utilizadas principalmente no século XIX. No
mercado mundial, as principais espécies de cujas cascas e cerne sdo extraidos os taninos e corantes pertencem a
familia Fagaceae - Quercus robur e Q. sessiliflora, originarias do Oriente Médio, estas espécies sdo conhecidas
por carvalho-da-europa.

A casca seca de algumas arvores da familia Lauraceae, Cinnamomum zeylanicum e C. cassia, tém sido
utilizadas como condimento, conhecido como canela.

No Brasil, a espécie Aniba canelilla é conhecida como casca-preciosa, produz um composto quimico azotado
que lhe confere um aroma bastante semelhante ao da canela e faz com que seja utilizada, também, como
condimento (APPEZZATO—DA—GLORIA & CARMELLO-GUERREIRO, 2006).

A érvore-da-borracha ou seringueira (Hevea brasiliensis) é a melhor produtora de latex, utilizado na indUstria
da borracha. Os canais laticiferos desta espécie estdo presentes no tecido de revestimento, e a extracgdo do latex
e feita por meio de incisGes na casca - sulcos finos e obliquos. Estas incisGes exigem grande habilidade do
seringueiro, j& que devem atingir as camadas mais internas da casca sem, no entanto, danificarem o cambio.

5.5. ALGUNS ASPECTOS COMPLEMENTARES
CICATRIZACAO E ENXERTIA

Em plantas que ndo apresentam crescimento secundario, como resposta 4 lesdo de um dos seus érgaos,
comeca normalmente por dar-se a deposicao de substancias para proteger a ferida da dessecacdo e depois forma-
se mesmo uma periderme a partir das células vivas subjacentes & cicatriz.

Em plantas que apresentam crescimento secundario, na regido de lesdes a formagdo da periderme é precedida
do desenvolvimento do calo, ou seja, de um tecido parenquimatoso, resultante da proliferagdo das células
contiguas a superficie da ferida.

Na enxertia, comeca por formar-se um calo entre o garfo e o porta-enxerto e numa fase posterior os cAmbios
de ambos tornam-se contiguos pelo desenvolvimento do "cambio de conexao" a partir das células do calo. Nas
monocotileddneas, em que ndo existe actividade cambial, o estabelecimento da unido de enxertia segue processo
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diferente, mas ndo é de excluir de todo, pois enxertias bem sucedidas foram ja realizadas em monocotileddneas.

Gema

Cortex

SN Xilema

FIGURA 261 - Aspectos sucessivos de um enxerto de borbulha (gema) na macieira, observando-se huma fase
mais adiantada o desenvolvimento de um cambio de conexdo originado a partir do calo. Adap. FAHN (1994).
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FIGURA 262 - O desenvolvimento do callus ou tecido de cicatrizacdo depende da profundidade e da extenséo
da ferida. A, uma ferida superficial que ndo atinge o sistema vascular leva a uma produgdo muito limitada de
tecido de cicatrizacdo (suber); B. uma ferida longitudinal pouco profunda que pouco atinge o sistema vascular
leva a uma producéo igualmente muito limitada de callus e tecido suberizado; C, uma ferida medianamente
profunda e transversal leva a uma producéo apreciavel de callus, formacdo de uma felogene e finalmente de uma
periderme de cicatrizacdo; D-E, feridas profundas levam a que seja produzida grande quantidade de tecido de
cicatrizacdo, com intervengdo além de uma felogene, do préprio cambio vascular. DICKISON (2000).

5.5.1. DENDROCRONOLOGIA E AREAS AFINS

A dendrocronologia procura estabelecer a idade de uma arvore com base nos padrdes dos seus anéis de
crescimento existentes no tronco.

A dendrocronologia é também uma ciéncia que, analisa e interpreta o crescimento anual dos
anéis das arvores e vem sendo de cada vez mais utilizada em estudos paleoclimaticos.Nas zonas
temperadas a largura dos anéis de crescimento anuais ndo é constante, variando de ano para ano de acordo com
a variacdo das condigdes


http://pt.wikipedia.org/wiki/%C3%81rvore
http://pt.wikipedia.org/wiki/Tronco_(%C3%B3rg%C3%A3o_vegetal)
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FIGURA 263 — Diagrama ilustrando a progressdo de uma ferida e a resposta correspondente por parte da planta
afectada. A ferida tende a progredir verticalmente (1), no sentido radial, em direc¢éo ao centro (2) e no sentido
tangencial (3) pelo que sdo desenvolvidos tecidos para contencdo da ferida ao longo destas trés dimensdes. Os
novos crescimentos em didmetro sdo mais tarde protegidos por uma forte parede de contengdo (4). THOMAS
(2004).

FIGURA 264 — Diagrama ilustrando a conhecida experiéncia de dois cortes profundos com niveis de insercao
diferentes no tronco de uma angiospérmica lenhosa. Apesar de todos os vasos lenhosos terem ficado truncados a
circulagdo xilémica ndo fica interrompida pelo que a arvore consegue sobreviver. Verifica-se que a ascensdo da
seiva bruta é obrigada a seguir um percurso bastante sinuoso na regido afectada. THOMAS (2004).
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climaticas: quanto melhores forem essas condi¢des tanto mais largos serdo os anéis anuais e, inversamente,
quanto mais desfavoraveis as condigdes tanto mais estreitos os anéis.

A sensibilidade das espécies arboreas as condi¢Bes pedoclimaticas, permite que alteraces de
temperatura, humidade, radiagdo solar, fiquem registadas nos denominados anéis de crescimento
que sdo o produto de uma realidade ambiental diversa e ciclica.

Muitas espécies vegetais, sobretudo arvores das regiGes temperadas sdo muito sensiveis a
factores climaticos e ambientais. O registo destes elementos nos anéis de crescimento é indiscutivel
e traduz-se num conjunto de dados que pode ser utilizado para os mais diversos fins.

A dendrocronologia é um método de datacdo absoluta caracterizado por apresentar um nivel de
exactiddo elevado, capaz de fornecer datas em anos de calendario directamente com pequena margem
de erro. A sua fiabilidade é reconhecida a nivel mundial.

A largura do anel produzido anualmente por uma arvore varia quase todos 0s anos. Estes anéis anuais
funcionam como o registo preciso da natureza - um calendario de madeira. A medicdo e investigacdo da
espessura e densidade dos anéis fornecem informacéo preciosa sobre as condi¢des existentes durante o tempo de
vida da &rvore. Para além disso, comparando os dados recolhidos nos anéis anuais de diferentes arvores é
possivel determinar o ano em que uma determinada arvore nasceu e morreu.

Nas regides nordicas, a temperatura é o factor que afecta mais significativamente o crescimento de uma
arvore. Durante um ver&o quente a arvore produz um anel de crescimento largo, enquanto durante um verdo frio
o0 anel produzido é estreito. Nas regides de clima mais temperado, é, sobretudo a pluviosidade do ano que faz
variar a espessura do anel de crescimento de ano para ano. A dendrocronologia pode pois fornecer-nos
informagdo sobre mudangas no clima ocorridas no passado, tal como, gracas a modelos matematicos, nos
permite prever possiveis evolugdes climaticas.

A datacdo cruzada (cross-dating) é a técnica mais importante utilizada em dendrocronologia. Consiste em
comparar a largura dos anéis anuais de diferentes arvores, bem como as diferencas na sua estrutura. Deste modo
¢ possivel determinar com exactiddo o ano em que cada anel se formou. Os dados referentes aos anéis anuais de
arvores de idades diferentes podem ser combinados de modo a constituirem longas séries cronoldgicas. Hoje em
dia, gragas a este tipo de calendarios de anéis de crescimento das arvores, é possivel determinar a idade de uma
arvore até 2000 anos.
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FIGURA 265 — Aplicacdo do método da datagfo cruzada: A, amostra radial de uma érvore viva retirada na
estacdo de crescimento de 1939; B-J, espécimes para comparacdo obtidos em madeiras de casas antigas e
madeiras de disponiveis retiradas de estruturas degradadas progressivamente mais antigas. SCHWEINGRUBER
et al. (2006).

O conhecimento da anatomia do lenho (madeira) € o suporte fundamental para a identificagdo das espécies e
esta é absolutamente necessaria no ambito da dendrocronologia. Trata-se ndo so da identificagdo de espécimes
vivos mas também de espécimes mortos e restos arqueoldgicos, sejam eles carvdes ou madeiras.

Para um aprofundamento destas questdes consultar HUGHES et al., 2007; SPEER, 2010; COOK, 2010.
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Disponiblidade hidrica constante = Disponibilidade hidrica muito variavel

ANEIS DE CRESCIMENTO ANEIS DE CRESCIMENTO
SEMELHANTES MUITO DIFERENTES

FIGURA 266 — Duas situagdes bastante diferentes: a esquerda, uma arvore crescendo num solo com uma toalha
freatica estavel que Ihe garante uma disponibilidade hidrica relativamente constante ao longo do ano apresenta
anéis de crescimento bastante semelhantes entre si; a direita, uma desenvolvendo-se num substrato rochoso
sujeito a variagBes significativas de reservas hidricas apresenta anéis de crescimento significativamente
diferentes. PALLARDY (2008)

PRINCIPIOS MAIS IMPORTANTES DA DENDROCRONOLOGIA

Os principios em que assenta a dendrocronologia podem ser sintetizados como se segue HUGHES et al., 2007;
SPEER, 2010; COOK, 2010:

Principio da uniformidade
Os factores que afectam o crescimento dos anéis das arvores na actualidade, foram também registados, no
passado. Este principio, permite criar um marco ou ponto de partida para estudos paleoambientais e por sua vez,
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determina uma possibilidade de relacionar os registos presentes nos anéis das arvores actuais com os registos de
épocas anteriores. A comparagdo entre esses registos permite o estabelecimento e estudo de padroes climaticos.

Principio dos factores limitativos

Existem factores que limitam o crescimento dos anéis das arvores. Os factores limitativos sdo sobretudo a
temperatura (regibes de maior altitude e latitude), a humidade e a precipitacdo (regides mais secas).

Este principio determina qual o grau de sensibilidade que se procura atingir e também o tipo de estudo a realizar
no dominio do paleoclima.

Principio do crescimento agregado da arvore

Qualquer série individual de crescimento de anéis de uma arvore pode-se decompor num somatério de factores
ambientais, os quais afectaram o padrdo de crescimento dos anéis. O crescimento do anel, integra como
variaveis: tendéncia de crescimento relativa & idade; clima (temperatura, humidade, precipitacdo);
acontecimentos esporadicos dentro e fora do habitat; erros causados por outros factores.

Principio da amplitude ecolégica

As especies sd0 mais sensiveis a temperatura e precipitagdo nos limites de latitude e altitude da sua &rea de
distribuicdo natural. A amplitude ecolégica de uma espécie determina a sua sensibilidade aos factores
ambientais. As arvores que crescem em habitats restritos tm uma amplitude reduzida. Para a dendrocronologia
€ importante que as espécies estudadas estejam nos limites de latitude e altitude da sua area de distribuicdo
natural, pois ai serdo mais sensiveis, a alteraces.

Principio da seleccdo do sitio

A escolha das espécies e individuos a serem objecto de estudo dendrocronoldgico devera ser efectuada tomando
em consideracdo os critérios que determinam a sensibilidade da espécie a factores climéticos (temperatura e
precipitacdo). As arvores que se manifestam sensiveis a condi¢Bes de seca podem ser encontradas onde a
precipitacdo é um factor limitativo mas néo, por exemplo, em locais himidos, onde a escassez de agua ndo é
notavel.

Principio do crossdating

E o principio fundamental da dendrocronologia. Assenta na atribui¢io de datas de calendario a cada um dos
anéis de crescimento. A co-datacdo consiste em atribuir datas de calendario a sequéncias de anéis presentes em
amostras de madeiras. Confrontando padrfes de espessura de anéis, densidades e outros elementos presentes na
estrutura (anatomia) da madeira, é possivel estabelecer uma correlagdo entre as varias amostras desde que estas
sejam em namero suficientemente significativo, numa sequéncia cronoldgica desde o ano em que a amostra da
arvore viva foi retirada (ano conhecido) até & data do anel mais antigo.

PRINCIPIO DA REPLICACAO
Consiste em recolher um nimero elevado de amostras por arvore num numero elevado de arvores por habitat ou
sitio. Este facto permitira reduzir o nivel de erro.

METODOLOGIA DE ANALISE (SKELETON PLOT)

Comeca-se por representar, graficamente em papel milimétrico cada um dos anéis da amostra no que respeita a
espessura e nimero, determinando quais dos anéis apresentam espessuras minimas e maximas.

Cada linha vertical do papel milimétrico corresponde a um anel. O inicio da contagem efectua-se da esquerda
para a direita, onde o anel mais recente recebe o nimero 0 e é deste ponto que se dara inicio & marcagdo e
medi¢cdes. Analisam-se primeiro os anéis com espessuras minimas e representam-se, na folha de papel
milimétrico, com linhas verticais que podem ir dos 10 mm até aos 20 mm, dependendo das relacdes de espessura
de anel para anel. Para determinar quais 0s anéis com espessuras menores recorre-se & observagdo comparada
dos anéis. Procede-se depois a representacao grafica dos anéis mais espessos que sdo representados com linhas
verticais com dimensdes que podem ir dos 2 mm até aos 5 mm, dependendo da espessura dos mesmos. Para
anéis menos espessos a linha devera ter um valor minimo de 2 mm e para anéis mais espessos a linha podera ir
até aos 5 mm.

Ficamos assim com uma representacdo standard minima da amostra que comparada com outros conjuntos de
representacdes (Skeleton plots) permite realizar um cruzamento de dados graficos para fins de datacéo.

O objectivo é obter padrbes graficos que possam ser comparaveis entre si e que permitam criar uma datacéo
cruzada entre as varias amostras e a curva de calibracao (Master Chronology).

CURVA DE CALIBRACAO (MASTER CHROHOLOGY)

Destina-se a fornecer uma base de dados suficientemente fidvel para datar espécimes. A curva de calibracéo
resulta da integracdo entre o estudo e analise de arvores vivas, arvores mortas e a constante actualizacéo
fornecida por madeiras e carv@es obtidos em contextos arqueoldgicos.
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A curva de calibracdo deve respeitar o seguinte:
1. As espécies vegetais a utilizar, devem corresponder, no seu conjunto, a uma zona geografica restrita,
um habitat ecologico similar e ter correspondéncia taxonémica segura.
2 .Confirmar a correspondéncia ente as espécies utilizadas para a curva de calibracéo e as espécies
caracteristicas de determinados periodos historicos ou pré-histéricos.
3. Para as curvas de calibracéo especificas deverdo preferir-se as espécies de vida longa e indigenas. As
espécies exdgenas devem ser amplamente estudadas e a sua seleccdo deve ser antecedida de um critério
muito rigoroso de escolha.

DIFICULDADES DA DENDROCRONOLOGIA

Trés factores influenciam o crescimento e a estrutura da madeira: o ambiente, a idade e a hereditariedade.
Os anéis de crescimento integram complexos processos da formacdo da madeira, que sédo influenciados, por um
lado, por factores genéticos, e por outro, por factores ambientais. Devido aos factores mencionados
anteriormente dever-se-a proceder a analises densitométricas, analises essas que deverdo ser consideradas como
uma ferramenta para a evolucéo do controlo genético nos anéis de crescimento sob uma corrente de condi¢des
ambientais. A formagdo dos anéis é afectada indirectamente por um conjunto de factores ambientais impostos
(intensidade da luz, temperatura, desfoliacéo) e, por isso, altera a formacdo da madeira.

Para se determinar a idade de uma arvore, procede-se normalmente & contagem dos seus anéis de
crescimento. Por vezes, devido a factores que influenciam o crescimento e a estrutura, formam-se anéis que séo
denominados por falsos anéis ou anéis adicionais. Normalmente formados no Verado, depois de um periodo de
seca a que se segue um periodo himido o que ajuda a dar mais suporte ao conceito do relacionamento directo
entre a humidade do solo e a formacéo de anéis de crescimento.

Conforme a espécie de arvores os anéis podem ser distintos, sendo claramente demarcados (caso, por exemplo,
da maioria das coniferas) ou apresentar maior complexidade e variacdo na formacdo de camadas de crescimento
(caso de certas folhosas, e.g. Bertholetia excelsa).

E sobretudo em certas arvores tropicais que podem ocorrer falsos anéis de crescimento ou anéis de
crescimento incompletos, formados pela ocorréncia de inundacéo, seca, geada, fogo, esfoliacdo, que interferem
na actividade de crescimento.

Mas, mesmo em regibes temperadas, com alguma frequéncia coniferas jovens crescendo em solos arenosos e
profundos podem apresentar numerosos falsos anéis na madeira juvenil, correspondendo a periodos intermitentes
de seca e chuva durante uma Unica estagdo de crescimento.

Em Pinus oocarpa, foi observada, nos trépicos, a presenca de falsos anéis de crescimento, extremamente finos,
com coloragdo mais branda, com uma localizacdo geometricamente desajustada dentro do crescimento anual e
ocorrendo com bastante periodicidade pelo que se tornavam inconfundiveis e paradoxalmente auxiliavam o
processo de datacdo. Estes falsos anéis em virtude de suas caracteristicas, poderiam ser chamados de variagfes
intra-anuais de densidade, termo proposto por para denominar os falsos anéis perceptiveis em certas zonas da
Europa SCHWEINGRUBER (1980).

O aparecimento de falsos anéis devido a varios tipos de interferéncias (bidticas e abidticas) no crescimento da
arvore, pode levar a conclusdes erradas na determinagdo da idade e do ritmo de crescimento.

Em regides de clima temperado, os anéis de crescimento excedentarios parecem ser menos frequentes.
Por isso mesmo, os anéis de crescimento sdo considerados como mais duvidosos para estimar taxas de
crescimento e idades em arvores tropicais, porque as estagdes do ano ndo sdo claramente demarcadas.
Teoricamente, nas regides equatoriais, as arvores nem deveriam formar anéis de crescimento. Na realidade tal
ndo acontece e a periodicidade anual no crescimento tem sido evidenciada em inimeras espécies arboreas de
varias regides tropicais.

Mas, em muitos casos, a técnica para determinagdo da idade e taxa de crescimento através dos anéis anuais
esbarra de facto em dificuldades acrescidas devido & falta de estagfes climaticas distintas, que dificultam uma
clara visualizacdo dos anéis e consequentemente uma estimativa mais precisa da idade.

As inter-relagBes entre os anéis de crescimento e o clima, tém sido estudadas principalmente a luz das variacbes
na largura e densidade dos anéis, de ano para ano. As varia¢des nas camadas anuais de crescimento podem ser
analogas, em muitas arvores de uma dada regido indicando que o mesmo conjunto de factores externos
influenciam o crescimento. Assim, as similaridades nas varia¢des do crescimento podem ser fortes, consistentes
e especialmente abrangentes. Nestes casos, é razodvel assumir que os agentes externos que forcam o padrédo de
variabilidade comum nas arvores de uma regido se relacionam com o clima. Estamos perante a
dendroclimatologia.
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FIGURA 267 — Corte transversal do lenho de Cupressus sp., em que se podem observar anéis de crescimento
multiplos nos anos de 1939 e 1940. PALLARDY (2008).

APLICABILIDADE DA DENDROCRONOLOGIA

A dendrocronologia, numa primeira fase, foi vocacionada essencialmente para os estudos climaticos. Com o
evoluir da investigagdo foram sendo abertas novas areas de interesse, as mais importantes serdo provavelmente,
HUGHES et al., 2007; SPEER, 2010; COOK, 2010:

DENDROCLIMATOLOGIA - Os registos climaticos que se acumulam nos anéis de crescimento e que
se traduzem na sua espessura, densidade, compostos, etc., sdo utilizados para reconstruir climas e factores
ambientais do passado.

DENDROECOLOGIA - estuda os elementos presentes nos anéis de crescimento anuais das arvores para
reconstruir factores ecoldgicos preponderantes. Incide, sobretudo, no estudo de condicionalismos ecolégicos e
ambientais presentes em varias fases da cronologia de um determinado nicho ou habitat ecolégico.

DENDROGEOMORFOLOGIA - procura compreender as alteragdes na paisagem através do estudo da
sequéncia dos anéis anuais de crescimento. A criacdo, alteracdo ou formacdo de uma paisagem pode ser
registada, de varias maneiras, nos indices de sensibilidade dos anéis das arvores. As alterages ou formagdes de
determinadas paisagens obedecem a elementos de caracter antropico ou natural que, em casos muito especificos,
ficam registados nas sequéncias de anéis de algumas espécies. Os sismos sdo 0s eventos mais evidentes no
registo dendrocronoldgico. Contudo, as erupgdes vulcanicas, certos fendmenos cosmicos e as emissdes de gases
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de origem antrépica, fazem parte da vasta gama de acontecimentos que podem ficar registados nos anéis de
crescimento. A dendroglaciologia é um dos varios ramos que também utiliza as sequéncias dendrocronolégicas
para interpretar as alteracGes dos glaciares e as épocas inter-glaciares ou de temperaturas mais amenas.
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FIGURA 268 — Diagrama ilustrando a ocorréncia de anéis de crescimento incompletos. O anel de crescimento
correspondente ao ano de 1847 ndo é observavel no corte B, ao contrario do que acontece nos cortes transversais

F e I. Os anéis de crescimento incompletos sdo um elemento adicional que afecta a fiabilidade da apreciacéo da
idade através da contagem dos anéis de crescimento. PALLARDY (2008).

DENDROHIDROLOGIA - utiliza o estudo dos anéis de crescimento das arvores para identificar
alteragdes no curso dos rios, nascentes de agua e niveis de lagos e lagoas e até subida dos niveis do mar.

DENDROPIROCRONOLOGIA - utiliza as marcas deixadas pelos incéndios florestais, as queimadas e
0s eventos piroclasticos, nos anéis das arvores, para assim obter uma sequéncia cronoldgica dos mesmos e a
correspondente abrangéncia espacial do evento. Permite criar uma sequéncia de dados que facilita a
interpretacdo de factores que explicam os processos de alteracdo de uma dada paisagem.

DENDROARQUEOLQGIA - estuda a sequéncia de anéis presentes em artefactos arqueoldgicos,
estruturas de habitacdo e estruturas de combustdo para construir uma cronologia que permita datar o contexto
arqueoldgico. Utiliza-se a sobreposicdo ou correlagdo entre a sequéncia dos anéis presentes no artefacto
arqueoldgico e uma curva de calibracdo (Master Chronology) previamente realizada.
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6. TIPOS ESTRUTURAIS

A estrutura vegetativa da generalidade dos espermato6fitos compreende um ou mais eixos ou caules, com nos
e entrends, muito evidentes nuns casos e pouco perceptiveis, noutros. Certas espécies, ditas acaules, ndo o
apresentam ou aquele é praticamente inexistente, caso das plantas arrosetadas. Nalguns casos, as bainhas das
folhas longamente envaginantes e adpressas umas sobre as outras podem simular um caule aéreo que de facto
ndo existe. Tal acontece, por exemplo, com o pseudo-caule de Veratrum album e o pseudo-tronco das bananeiras
(Musa spp.).

No que respeita a consisténcia, os caules, a semelhanca do que acontece com as raizes, podem ter diferente
lenhificacdo e teores muito variaveis em agua apresentando-se desde carnudos (e.g., nos cactos) até lenhosos.

A coloracdo da casca também é muito variavel, desde esbranquicada (Betula pubescens ) até cinzento-escura
(e.g., azinheira, Quercus rotundifolia ). A forma dos caules também é muito diversa.

Dada a tipicidade das estruturas é normalmente facil a distingdo pela estrutura anatémica dos caules das
monocotileddneas, eudicotiledoneas, gimnospérmicas e pteridofitos.

Estudos detalhados sobre a anatomia das eudicotiledoneas podem ser consultados em METCALFE &
CHALK (1989) e sobre as monocotiledoneas em METCALFE (1960-72) e TOMLINSON (1961).

Os caules de certos espermatdéfitos, sobretudo aqueles que apresentam adaptaces & acumulagdo de reservas
ou aos habitats aquético e desértico, tém estruturas anatdbmicas muito particulares.

6.1. MONOCOTILEDONEAS

Os caules da generalidade das monocotiledoneas apresentam as seguintes caracteristicas anatdmicas:

a) feixes vasculares dispostos desordenadamente de forma mais ou menos dispersa por todo o caule.

b) é normalmente impossivel distinguir, pela forma como os feixes estdo dispostos, um cértex e uma medula,
falando-se apenas em parénquima fundamental.

c) feixes condutores do tipos colateral fechado. Frequentemente os elementos de xilema apresentam a
caracteristica disposicdo em V ou em U.

d) presenca frequentemente de esclerénquima na periferia do caule como principal tecido de suporte nas
espécies herbaceas.

e) auséncia normalmente de crescimento secundario.

Algumas monocotiledéneas apresentam os feixes vasculares dispostos segundo dois ou mais anéis
(disposigdo policiclica).

Muito invulgar é a disposi¢cdo nas monocotileddneas dos feixes vasculares num Unico anel, como acontece
nas especies do género Coix, num arranjo anatémico que faz lembrar as eudicotiledéneas e gimnospérmicas.

Certas espécies, apresentam feixes concéntricos (anfivasais ou centrofloémicos). E, noutras, ha formagéo de
tecidos secundarios, seja devido a um crescimento secundério do tipo difuso, seja devido & formagdo de um
cambio continuo com funcionamento "sui generis".

feixe duplo colateral fechado
cilindro oco
X_(fistuloso)

floema primario
¢ companheiras
placa crivosa
elemento crivoso

floema

vaso
vaso

traqueido [Xilema

vaso

bainha do feixe
lacuna

parénquima

parénquima fundamental

FIGURA 269 — A, corte transversal do colmo fistuloso do centeio (Secale cereale) em que os feixes se
dispdem em apenas dois anéis concéntricos; B, pormenor de um dos feixes.
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FIGURA 270 - Em cima, cortes transversais a nivel do né e do entrend e longitudinal, do caule de aveia (Avena

sativa ). Em baixo, pormenor dum feixe vascular do milho (Zea mays ). Como é usual nos caules, o floema
desenvolve-se a partir de células mais externas do corddo de procambio, e o xilema, a partir das células mais
internas. Floema e xilema diferenciam-se em direcgdes opostas. Os primeiros elementos de floema e de xilema
(protofloema e protoxilema) séo distendidos e destruidos durante o alongamento do entrend. Este processo
resulta na formacdo de um grande espaco aerifero no lado do xilema (lacuna). O feixe vascular maduro contém
dois elementos de vaso grandes (os vasos do metaxilema), e o floema (metafloema) é composto de elementos
dos tubos crivosos e células companheiras. Ele apresenta-se envolvido por uma bainha de células de
esclerénquima. Adap. CAMEFORT (1997) e FAHN (1990).

Nas gramineas existem dois tipos basicos de organizagdo vascular. O caso das espécies com colmos cheios
(e.g., Zea spp., Saccharum spp., Sorghum spp.) em que os feixes, geralmente muito abundantes, se apresentam
dispersos por todo o parénquima fundamental. E, o caso das espécies com colmos ocos ou fistulosos (e.g.,
Triticum spp., Hordeum spp., Avena spp., Oryza spp.), em que os feixes se apresentam dispostos em dois anéis
concéntricos, 0 mais externo com feixes de maiores dimensfes. No entanto, em muitas destas Gltimas espécies a
anatomia dos nos, que se apresentam cheios, é em tudo semelhante as das espécies com colmos cheios.

3TN
—
—_—
_ = |
s - l
¢ —_— | I
=
. =
Medula Medula Medula Medula
CONtiNUA  com cimaras aeriferas  com diafragmas nos nés oca

FIGURA 271 — Principais tipos de medula que podem ser observados nas plantas vasculares.
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6.2. EUDICOTILEDONEAS E GIMNOSPERMICAS

A generalidade das eudicotileddneas e gimnospérmicas tém em comum as seguintes caracteristicas
anatémicas:

a) feixes vasculares dispostos segundo um Unico anel, resultando um cértex e uma medula bem distintos.

b) feixes condutores dos tipos colateral aberto ou mais raramente bicolateral (e.g., Solanaceae,
Cucurbitaceae, Convolvulaceae, Compositae...), ou ainda concéntrico.

¢) presenca normalmente de crescimento secundario.

Algumas eudicotiledéneas, caso, por exemplo, de espécies do género Bougainvillea e de algumas
berberidaceas, apresentam os feixes vasculares dispersos por todo o parénquima fundamental (como acontece
nas monocotiledoneas) ndo sendo possivel distinguir um cortex e uma medula.

Os caules de algumas eudicotiledéneas apresentam — ainda numa fase bastante precoce, antes do inicio do
crescimento secundario — além dos feixes dispostos num circulo, alguns feixes suplementares:

- na medula, feixes medulares (e.g., muitas melastomataceas).

- no cortex, feixes corticais (e.g., Arctium spp., Buxus spp.).

Na estrutura priméria os feixes vasculares tendem a apresentar-se mais préximos uns dos outros nas espécies
lenhosas. Em certos casos, como acontece, por exemplo, em Tilia, as regides interfasciculares sdo tdo estreitas
que ja na estrutura primaria, os feixes condutores se dispdem na forma de um anel praticamente continuo.

Na estrutura secundaria das eudicotiledéneas e gimnospérmicas lenhosas, 0s tecidos condutores secundarios
formam normalmente um anel continuo.

Em muitas eudicotiledoneas herbaceas e nas espécies escandentes (trepadeiras) os tecidos vasculares
secundarios sdo atravessados por raios largos de parénquima, nunca chegando a formar um anel continuo.

Estrutura primaria Estrutura secundaria

Estrutura primaria Estrutura secundaria

FIGURA 272 - Estruturas primarias e secundarias mais frequentes entre eudicotileddneas e gimnospérmicas:
A, caso mais frequente nas espécies lenhosas. Os tecidos secundarios formam um anel continuo; B, aspecto de
certo modo invulgar, também de certas espécies lenhosas mas em que os tecidos primarios formam ja um anel
continuo; C, caso mais frequente entre as eudicotiledéneas herbaceas e as trepadeiras. Os tecidos vasculares
secundarios sdo atravessados por raios largos de parénquima. Adap. STRASBURGER et al. (1994).

Convém realcar, como diferencas principais entre a estrutura anatomica de eudicotiledoneas lenhosas e
gimnospérmicas, 0s seguintes aspectos:

* nas gimnospérmicas (excepto Gnetophyta) o tecido vascular ¢ do tipo primitivo, isto é, os elementos
traqueais apresentam-se constituidos por traqueidos e os elementos crivosos por células crivosas, estando tanto
0s vasos lenhosos como os tubos crivosos ausentes.
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* nas gimnospérmicas, o lenho ou madeira, sendo constituido essencialmente por traqueidos (também
normalmente, por fibras, fibrotraqueidos e parénquima lenhoso) é bastante homogéneo. E isto sobretudo porque
ndo apresenta elementos de grande didmetro, vasos.

* nas angiospérmicas (excepto nas Winterales, grupo menos evoluido), o lenho apresenta como elementos
traqueais, traqueias (vasos lenhosos ou vasos perfeitos) e como elementos crivosos, tubos crivosos.

 nas angiospérmicas, o lenho apresenta-se bastante heterogéneo e isto porque compreende a par de
elementos de apreciavel didmetro (vasos lenhosos) outros de didmetro muito menor (parénquima lenhoso axial e
radial, fibras e frequentemente traqueidos).

epiderme )
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felogene
- felogene
__cortex
~ cortex
— cambio L
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medula
_ xilema |
secmmdario
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S

epiderme N\ , a destacar-se
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~__— endoderme
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endoderme
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cambio n
——— cambio

~ floema secundario

Ty xilema primario

floema primario

xilema primario
periderme ~

RAIZ L7 Melogene

FIGURA 273 — O crescimento secundario quando ocorre verifica-se tanto no caule como na raiz. O presente
esquema ilustra a forma como ele se processa.
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FIGURA 274 - A esquerda pormenor de corte transversal do caule de uma eudicotiledonea, em que se vé um
lenho bastante heterogéneo. A direita, sector dum corte transversal do caule de uma gimnospérmica (Pinus sp.),
em que pode ver-se um lenho bastante homogéneo. Adap. BRACEGIRDLE & MILES (1975).
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gue pode ver-se um lenho bastante homogéneo; a direita, parte de um cubo de madeira de uma eudicotiledénea
lenhosa (Platanus sp.), com um lenho bastante heterogéneo. SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 276 — Dois casos que constituem excepcdes: A, Gnetum gnemon, uma gimnospérmica cujo lenho é
muito semelhante ao das dicotiledoneas lenhosas, dada a presenga de elementos dos vasos lenhosos. Os largos
raios também distinguem este representante dos Gnetophyta da generalidade das gimnospérmicas; B, Amborella
trichocarpa, uma angiospérmica muito primitiva, cujo lenho ndo apresenta vasos mas apenas traqueidos como

elementos traqueais. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

6.2.1. EUDICOTILEDONEAS LENHOSAS

Na maioria dos casos, na estrutura primaria os feixes vasculares embora préximos uns dos outros deixam

entre si sectores de parénquima mais ou menos evidentes. Em certas espécies (e.g., Tilia spp.) os feixes

encontram-se tdo préximos uns dos outros e as regides interfasciculares sdo tao estreitas que o sistema condutor

primario forma um anel praticamente continuo.

Nas eudicotiledéneas lenhosas os tecidos secundarios formam sempre um anel continuo.

Tanto o xilema como o floema secundarios apresentam frequentemente canais secretores e vasos laticiferos.
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FIGURA 277 — A-C, aspectos progressivos do desenvolvimento do caule de Tilia sp. Notar que os tecidos
primarios formam ja um anel praticamente continuo, o que é pouco frequente. O cértex do caule jovem de Tilia
consiste em células de colénquima e de parénquima. As varias camadas de células de colénquima, que fornecem
sustentacdo ao caule jovem, formam um cilindro continuo abaixo da epiderme. As células mais externas de
parénquima podem conter cloroplastos quando maduras. A camada mais interna de células corticais, as quais
possuem conteddos mais escuros, delimita nitidamente o cortex, do cilindro de tecidos vasculares primarios.
Depois de estar concluido o alongamento dos entrends do caule, inimeras fibras se formam no floema primario.
Uma vez formado o cambio, este produz uma grande quantidade de xilema secundario como € tipico das
espécies lenhosas; Adap. STRASBURGER et al. (1994).
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FIGURA 278 - Diagrama tridimensional de um cubo de lenho de alfarrobeira (Cercis siliquastrum). Notar o
grau de desenvolvimento dos raios. De facto, no lenho das eudicotileddneas, os raios sdo geralmente maiores do
que os das coniferas. Enquanto nas gimnospérmicas, os raios possuem predominantemente uma célula de largura
e a maioria apresenta uma a 20 células em altura. Nas eudicotiled6neas os raios da madeira variam de uma a
varias células de largura e de uma a varias centenas de células em altura. Em algumas eudicotiled6neas lenhosas,
como é o caso do carvalho, os raios mais largos sdo visiveis a olho nu. FAHN, 1990.
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FIGURA 279 - Diagrama tridimensional de um cubo de lenho de Liriodendron tupilifera. ESAU (2002).

Notar que a estrutura desta madeira € muito mais heterogénea do que a das gimnospérmicas, devido a

diversidade de tipo
fibras e células par

s celulares no sistema axial, incluindo os elementos dos vasos, traqueidos, varios tipos de
enquimatosas. E € a presenca dos vasos, que em Ultima analise, distingue, na maioria das

vezes, a madeira das eudicotiledéneas da madeira das coniferas.
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ANATOMIA DO LENHO

Tem particular interesse na identificagdo das madeiras das eudicotiledoneas lenhosas o modo como o
parénquima lenhoso axial, o parénquima lenhoso radial, as fibras e os vasos lenhosos se distribuem no xilema
secundario. Estes aspectos sdo abordados a seguir de uma forma sucinta. Para um estudo aprofundado consultar,
em particular, ZIMMERMANN & BROWN (1971), BAAS (1982), METCALFE & CHALK (1989), FAHN
(1990), ESAU (2002), SCHWEINGRUBER et al. (2006).

-PADRAO DE DISTRIBUICAO DOS VASOS

Em termos muito gerais, no que respeita a forma como se encontram agrupados os vasos lenhosos, estes
podem ser: a) solitarios; b) solitdrios mas com as extremidades sobrepostas, o que faz com que alguns parecam
associados aos pares; ¢) associados em cadeias lineares; d) em grupos numerosos.

No que respeita a distribuicdo dos vasos lenhosos na madeira das eudicotiledoneas, distinguem-se
normalmente duas situacées:

- porosidade em anel, em que os elementos dos vasos se apresentam concentrados no inicio do anel de
crescimento;

- porosidade difusa, em que os vasos ocorrem mais ou menos uniformemente distribuidos por toda a
madeira.

-

"'ﬁb‘v:sl'.l

f.' .}

FIGURA 280- Dois aspectos distintos da distribuicdo dos vasos lenhosos no xilema secundario das
angiospérmicas. Madeira com porosidade em anel (A); madeira com porosidade difusa (B). Refira-se que a
madeira das gimnospérmicas, constitui um terceiro tipo distinto destes dois; ndo apresenta porosidade.
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No caso das madeiras com porosidade difusa é possivel ainda distinguir alguns casos particulares, conforme
se encontram ilustrados na FIGURA 281.

O diametro dos vasos é bastante variavel. METCALFE (1989) apresenta os resultados de um estudo
efectuado em 1 500 eudicotiledoneas, em que o valor médio foi de 100-200 um; os vasos considerados de
didmetro extremamente pequeno tinham menos de 25 pm, e os considerados extremamente largos atingiam mais
de 400 pm.

O tamanho dos vasos é igualmente muito variavel tendo sido estimado, por exemplo, em 3 m em Fraxinus
sp. e em 0,6 mno caso de Acer sp. (METCALFE, 1989).

Algumas espécies apresentam elementos traqueais cujas placas de perfuracdo sdo muito longas, obliquas e
providas de inumeras aberturas tendo alguns autores sugerido a designacdo de vasotraqueideos, pois
aparentemente trata-se de formas de transicdo entre 0s vasos e o0s traqueidos tipicos.

PADRAO DE DISTRIBUICAO DO PARENQUIMA AXIAL
(LONGITUDINAL)

Relativamente a distribuicdo do parénquima lenhoso axial (ou longitudinal) no lenho, sdo vérias as situacdes
que importa distinguir:

1) parénquima apotraqueal - o parénquima lenhoso axial ocorre nédo associado aos vasos;
1.1. difuso — células isoladas ou em grupos muito pequenos ou irregularmente distribuido por entre as
fibras xilémicas;
1.2. difuso em agregados — grupos de células formando pequenas faixas tangenciais ou obliquas,
descontinuas.
1.3. zonado ou metatraqueal — em linhas ou faixas concéntricas, intercaladas nos anéis ou camadas de
crescimento
1.2.1. terminal (final) - o paréngquima ocorre concentrado no fim do anel de crescimento
1.2.2. inicial - o parénquima ocorre concentrado no inicio da estacdo de crescimento
Dada a circunstancia, de por vezes ser dificil distinguir, se se trata de parénquima lenhoso
diferenciado no fim ou no inicio do periodo vegetativo, tanto o parénquima terminal (final) como o inicial
sdo, por vezes, designados simplesmente por parénquima marginal.

2) parénquima paratraqueal - o parénguima lenhoso axial ocorre associado aos vasos;

2.1. escasso — células isoladas ou pequenos grupos de células formando manchas isoladas associadas
aos vasos mas que ndo chegam a rodea-los completamente;

2.2. vasicéntrico — forma-se uma bainha completa de parénquima ao redor de um vaso ou de um grupo
de vasos do lenho;

2.3. aliforme — o parénquima rodeia completamente 0s vasos e apresenta de um e de outro lado
daqueles, prolongamentos tangenciais em forma de asa;

2.4. confluente — os prolongamentos em forma de asa tipicos do parénquima aliforme sdo mais
desenvolvidos e unem-se aos vasos vizinhos formando, no conjunto, bandas irregulares, tangenciais
ou obliguas;

2.5. unilateral — o parénquima axial dispde-se unicamente na face externa (abaxial) ou interna
(adaxial) dos vasos.

O parénquima paratraqueal apresenta diferencas fisiologicas em relagdo ao parénquima apotraqueal. Na
primavera, quando se inicia a mobilizacdo dos hidratos de carbono armazenados, 0 amido é mobilizado mais
precocemente nas células do parénquima paratraqueal e s6 mais tardiamente nas do parénquima apotraqueal. As
células do parénquima paratraqueal, apresentam também, maior actividade da enzima fosfatase. Elas fornecem
acUcar aos vasos, quando se torna necessario um rapido transporte para as gemas em desenvolvimento, e
parecem participar do fornecimento de dgua aos vasos que acumularam gases durante o periodo de dorméncia
CUTLER et al. (2008).
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FIGURA 281 - Principais tipos de distribuicdo do parénquima axial (a ponteado) no lenho, em corte
transversal. CUTTER (1987).

-PADRAO DE DISTRIBUICAO DO PARENQUIMA RADIAL

Os raios, sdo responsaveis pelo armazenamento e translocacdo de agua e solutos a curta distancia,
principalmente no sentido radial (lateral), ou seja, do centro para a periferia e da periferia para o centro. As
células do raio que ndo estdo em contacto com os elementos traqueais, e tal situacdo é particularmente evidente
nos raios multisseriados, acumulam substancias de reserva no inicio do verdo e mobilizam-nas no inicio da
primavera. Acredita-se que estas células estdo relacionadas com o transporte radial periédico de hidratos de
carbono mobilizados para a reactivagdo do cdmbio no inicio dos periodos de retoma de crescimento.

Nas gimnospérmicas, os raios xilémicos sdo constituidos por parénquima lenhoso (radial) e por traqueidos
transversais, que funcionam como elementos condutores no sentido radial. As paredes do parénquima
distinguem-se das dos traqueidos por um menor contetdo em celulose e maior de lenhina.
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Embora alguns autores como MOREIRA (1993) estabelecam a distingdo de apenas dois tipos de células,
outros como APPEZZATO-DA-GLORIA & CARMELLO-GUERREIRO (2006) distinguem nos raios xilémicos
das eudicotileddneas trés tipos de células:

- células de contacto ou erectas - alongadas axialmente e com pontuagdes largas para 0s vasos lenhosos;

- células de isolamento ou procumbentes — células em geral procumbentes e sem ligagdes directas com os
vasos, importantes no armazenamento de produtos e no transporte radial.

- células quadradas - mais ou menos isodiamétricas quando observadas quer em corte transversal, quer
longitudinal

Os raios podem ser constituidos por células parenquimatosas de um sd tipo e designam-se por raios
homogéneos ou homocelulares, enquanto no caso de compreenderem dois tipos morfoldgicos de células,
denominam-se raios heterogéneos ou heterocelulares.

Os raios podem ainda ser unisseriados, bisseriados ou multisseriados consoante apresentam uma, duas ou
varias células de espessura.
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FIGURA 282 - Cortes transversais do lenho de duas eudicotiledoneas, Carpinus betulus, com raios
unisseriados e porosidade embora difusa mas com alguma coalescéncia entre os vasos (A); Platymitra siamensis,
com raios multisseriados e porosidade difusa CUTLER & BOTHA (2008).

-PADRAO DE DISTRIBUICAO DE TRAQUEIDOS E FIBRAS

Muitas eudicotiledéneas lenhosas apresentam vasos lenhosos e também traqueidos. Estes Gltimos podem ser
de dois tipos:

1) traqueidos vasculares, em tudo semelhantes aos elementos dos vasos — até porque se dispdem
igualmente em fiadas longitudinais. A principal diferenca reside no facto de ndo apresentarem perfuragdes nas
paredes de topo;

2) traqueideos paratraqueais, geralmente mais longos que os traqueideos vasculares e ndo dispostos em
fiadas longitudinais. Ocorrem geralmente na vizinhanca dos vasos.

As fibras do lenho, também designadas fibras libriformes, tém geralmente pontuagdes simples e séo as
células mais longas do lenho (150-3350 pum). A rigidez mecénica do lenho da maioria das eudicotiledoneas
depende na maior parte da morfologia das fibras e da sua capacidade para empreenderem um significativo
alongamento através do crescimento intrusivo. A este prop6sito, METCALFE [1989) refere o caso de Populus
sp., em que as fibras passam dum comprimento médio de 500-600 um para cerca de 1400 um, ao fim de 15 anos
de crescimento.

O lenho pode ainda apresentar fibroescleritos, células com caracteristicas intermédias entre as fibras e os
escleritos e fibrotraqueidos, células com caracteristicas intermédias entre os traqueidos e as fibras, ou seja,
geralmente com pontuagfes areoladas mas com os bordos menos desenvolvidos que os traqueidos. As fibras
vivas, as fibras septadas e as fibras gelatinosas (mucilaginosas) podem igualmente encontrar-se presentes.

As fibras gelatinosas ou mucilaginosas sdo pobres em lenhina e possuem grande quantidade de alfa-celulose na
porcdo mais interna da sua parede secundaria, a designada "camada G", que absorve muita agua e pode
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intumescer-se ocupando todo o limen da fibra. Sdo frequentemente vivas, embora apresentem a parte periférica
da parede lenhificada. Tém aspecto gelatinoso e podem ser encontradas no lenho de tensdo dos caules de
eudicotiled6neas lenhosas.

As fibras septadas contém protoplasto vivo e caracterizam-se pela presenca de septos. Podem estar presentes
tanto no xilema, com o no floema ou mesmo dissociadas do sistema vascular, como acontece por exemplo, nas
palmeiras. Elas podem acumular amido, 6leos, resinas e cristais. Quando acumulam amido, assumem a funcéo
de reserva por exceléncia e podem ser encontradas na parte lenhosa do caule, emersas em tecido
parenquimatoso, sendo uma importante fonte de suprimento de nutrientes, nas fases em que a planta atravessa
periodos de maior stress CUTLER & BOTHA (2008).

FLOEMA SECUNDARIO

A constituicdo do sistema axial e radial do floema secundario, ou seja, a composicdo, a disposi¢do e o
tamanho das células bem como as caracteristicas do floema ndo funcional, sdo um tanto diversificados nas
eudicotiledoneas lenhosas.

De uma maneira geral o sistema axial do floema secundario compreende normalmente elementos crivosos
(tubos crivosos), células companheiras, parénquima lenhoso axial, fibras e por vezes estruturas secretoras,
enquanto o sistema radial (raios do liber) é constituido essencialmente por parénquima radial.

O arranjo dos tubos crivosos e do parénquima axial é diverso. Assim, por exemplo, em Robinia, o floema é
estratificado ja que os tubos crivosos e o0 parénquima axial formam bandas separadas que se alternam, mas o
mesmo ja ndo acontece, por exemplo, em Prunus, pois 0s tubos crivosos apresentam-se dispostos em fiadas
radiais.

As fibras podem apresentar-se dispersas ou em faixas ordenadas, ser muito ou pouco abundantes, ou mesmo
inexistentes (e.g., Aristolochia).

Os raios podem ser uni ou multisseriados. Eles sdo normalmente constituidos por parénquima mas também
podem apresentar células esclerificadas, em particular escleritos, ou outras.

Algumas espécies, como é o caso da videira (Vitis vinifera) apresentam fibras septadas que conservam o
protoplasma mesmo quando maduras e desenvolvem septos internos, parecendo desempenhar funcGes de reserva
e de suporte. Estas fibras septadas também podem ocorrer no xilema secundario.

Nalguns casos, na parte ndo funcional do floema podem diferenciar-se escleritos ou as células, esmagadas,
tomam outros aspectos.
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FIGURA- 283 — Caule da videira (Viﬁs vinifera) em corte tangencial (A) e tranéVersaI (B) evidenciando os
varios elementos que integram o floema secundario. STRASBURGER et al. (1994)



240

RELACAO CORPO PRIMARIO/CORPO SECUNDARIO

O aumento de didmetro dos eixos (caulinar e radicular) nas eudicotiledéneas lenhosas deve-se sobretudo a
producdo de xilema secundario. Nos locais onde esta producdo foi muito intenso ja ndo existem tecidos
primarios de todo pois aqueles que ndo se destacaram devido a accdo da felogene (epiderme, cértex) foram
esmagados e destruidos xilema e floema primarios, medula). Mas, na mesma arvore existem ramos onde estao
presentes tanto tecidos primarios como tecidos secundarios. E, nas extremidades dos raminhos a arvore apenas
apresenta corpo primario. Coexistem assim, nas arvores mais idosas, toda uma diversidade de situagbes que
importa ter presente. Anualmente nos raminhos e ramos jovens a arvore produz tanto tecidos primarios
(responsaveis pelo seu alongamento) como tecidos secundarios (que conduzem ao aumento de didmetro). Nos
ramos principais, mais idosos, apenas ha producéo de tecidos secundarios.
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gomo anel de cicatrizes
gema terminal dos catafilos
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FIGURA 284 — A, corte transversal; B, aspecto externo. Diagrama que pretende ilustrar as relagdes entre 0s
tecidos primarios (que tém origem nos meristemas primarios apicais) e os tecidos secundarios (com origem nos
meristemas laterais, cdmbio e felogene). Em cada um dos 3 anos sdo produzidos tanto tecidos primarios
(responsaveis pelo alongamento) como tecidos secundéarios (que conduzem ao aumento de didmetro). A regido
compreendida entre dois anéis consecutivos de cicatrizes de catafilos diz respeito ao alongamento anual. No
esquema presente ainda ndo estdo representados, o0 segundo meristema lateral a entrar em actividade, a felogene
nem os tecidos por ele produzidos (periderme com funcéo de protec¢do). Adap. BECK (2009).

PERIDERME

O meristema lateral responsavel pela formacdo da periderme é a felogene, meristema constituido por um
Unico tipo de células e com localizagdo sempre exterior ao cambio vascular.

Na sua maioria as células da felogene empreendem divisGes periclinais. As células produzidas para o exterior
diferenciam-se num tecido, em geral, de células mortas quando maduras, o_stber, felema ou tecido suberoso e
para o interior num parénquima de reserva, a feloderme ou cdrtex secundario.
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FIGURA 285 — Corte transversal de um caule jovem de Pelargonium sp: A) aspecto geral dos tecido
condutores secundarios, cortex e periderme; B, pormenor da regido da periderme; C, pormenor de uma lenticela.

Adap. CAMPBELL & RECCE (2005).
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FIGURA 286 — A, lenticela jovem de Sambucus nigra, em corte longitudinal; B, lenticela madura de Prunus
avium, em corte longitudinal. FAHN (1990)

6.2.2. EUDICOTILEDONEAS HERBACEAS

Nas eudicotiledéneas herbaceas, anuais e bianuais, 0 crescimento secundario é, como regra, pouco acentuado
(e. g., Medicago spp., Trifolium spp.). Muitas espécies, inclusive algumas vivazes, sdo privadas em absoluto de
crescimento secundario, caso, por exemplo, de alguns trevos (Trifolium spp.) e randnculos (Ranunculus spp.).

Em certas espécies o acréscimo de tecidos secundarios atinge alguma expressdo, apresentando o caule, uma
certa lenhificagdo, sobretudo na regido proximal (e.g., Ricinus, Helianthus, Lavatera).

Os caules herbaceos ndo apresentam geralmente formacao de periderme. Por vezes esta encontra-se presente
mas apenas na base dos caules principais. No entanto, a quantidade de stber formada é sempre reduzida.

Como o crescimento secundario é normalmente incipiente, os tecidos primarios sdo como regra inteiramente
conservados acontecendo apenas nos casos em que aquele é ligeiramente mais intenso, a rotura da epiderme
enquanto parte do floema primario é esmagada e destruida.

Em muitas eudicotiledoneas herbaceas, cujos feixes condutores primarios se encontram normalmente
bastante afastados entre si, os tecidos condutores secundarios nunca chegam a tomar o aspecto de anéis
continuos e isto porque o cambio interfascicular ou ndo se forma ou formando-se produz apenas parénquima. No
entanto, nem sempre pelo facto dos feixes condutores primarios ndo se encontrarem proximos uns dos outros,
ocorre tal tipo de crescimento secundario.

Num reduzido numero de eudicotiledéneas herbaceas os tecidos vasculares secundérios formam anéis
continuos.

Na maioria das eudicotiledéneas herbaceas (e.g., Centaurium, Gentiana, Lysimachia) o parénquima lenhoso
radial é muito reduzido ou mesmo totalmente ausente.
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FIGURA 287 - Porcéo de um caule do girassol (Helianthus annuus), em corte transversal. BRACEGIRDLE
& MILES (1975).

fibras do
floema primario

> floema

> xilema
secundario

FIGURA 288 — Seccdo de um corte transversal do caule do linho (Linum usitatissimum) observando-se as
fibras do floema priméario outrora tdo importantes como matéria téxtil.
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O linho (Linum usitatissimum) é provavelmente a planta téxtil mais antiga do Mundo, pois, segundo se
supGe, ja se conhecia no Neolitico e foi posteriormente amplamente cultivada na zona mediterranica. Do seu
caule sdo extraidas importantes fibras longas para a fabricagéo de tecidos. Produz sementes oleaginosas (6leo de
linhaga) e a sua farinha € utilizada para fins medicinais.

6.2.3. EUDICOTILEDONEAS TREPADEIRAS

Na estrutura secundaria do caule das trepadeiras é muito caracteristico o facto de normalmente existirem
largos raios de parénquima que reduzem o tecido vascular a meros feixes ou sectores; e isto porque o cambio
interfascicular muito excepcionalmente parece nao se formar e o crescimento secundario esta limitado aos feixes
vasculares, como em Cucurbita ou originando-se claramente, produz apenas parénquima (ESAU, 2002).

Consoante as espécies e a intensidade do crescimento secundario, pode haver, ou ndo, formacdo de

periderme.
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FIGURA 289 - Cortes transversais do caule de Aristolochia sp., antes e depois de se ter iniciado o crescimento
secundario. Adap. CAMEFORT (1997).
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FIGURA 290 - Pormenor de um dos feixes, duplos colaterais abertos do caule de Aristolochia sp., em corte
transversal. CAMEFORT (1997).
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FIGURA 291 - Corte transversal do caule de Cucurbita sp. Os feixes sdo duplos bicolaterais, observando-se
floema externo e floema interno, o que néo é frequente e o caule é fistuloso. HOLBROOK & ZWIENIECKI (2005)

6.2.4. GIMNOSPERMICAS

As gimnospérmicas actuais, como arvores e arbustos que sdo, apresentam sempre engrossamento secundario.
Tanto o xilema como o floema secundarios apresentam geralmente canais secretores, como regra,
resiniferos.

ANATOMIA DO LENHO

O lenho das gimnospérmicas (excepto Gnetophyta) é de um tipo mais primitivo que o das angiospérmicas, e
isto porque ndo apresenta vasos lenhosos sendo os traqueidos os Unicos elementos traqueais presentes.

O lenho das gimnospérmicas € também, como j& referimos anteriormente, homogéneo e ndo, heterogéneo,
como acontece nas eudicotiledoneas lenhosas.

Na identificagdo das madeiras das gimnospérmicas é particularmente importante a constituicdo e disposicéo
do parénquima axial e radial, a disposicdo das fibras, dos canais secretores e dos fibrotraqueidos quando
presentes. Estes aspectos sdo a seguir abordados de uma forma sucinta. Para um estudo aprofundado consultar,
em particular, BAAS (1982), METCALFE & CHALK (1989), CARLQUIST (2001), ESAU (2002),
PALLARDY, 2008; SCHWEINGRUBER, 2007; HOUGH, 2009.

Nas gimnospérmicas os traqueideos sdo geralmente bastante longos, como acontece alias nas
eudicotileddneas desprovidas de vasos (e.g., Winterales).

Os traqueidos das coniferas sdo caracterizados por apresentarem pontuagdes areoladas, grandes e circulares,
mais abundantes nas regifes terminais destas células, que se sobrepfem a outros traqueidos. Os pares de
pontuacdes entre os traqueidos sdo caracterizados pela presenca do toro. O toro é a porgdo central espessada da
membrana da pontuacdo, ligeiramente maior do que as aberturas nos bordos das pontua¢Ges. A membrana da
pontuacdo é flexivel e, sob certas condices, o toro pode bloguear uma das aberturas e impedir 0 movimento de
&gua ou gases através do par de pontuacdo. Embora se pensasse que 0 toro ocorria apenas nas membranas das
pontuacdes areoladas dos traqueidos de certas gimnospérmicas, o toro e outras estruturas semelhantes foram
observadas recentemente em pontuagdes de traqueidos e vasos em varios géneros de eudicotiledoneas (RAVEN,
et al. (2004).

Os fibrotraqueidos podem ocorrer tanto no lenho tardio como no primaveril.

As fibras libriformes encontram-se sempre ausentes.

O parénquima axial é frequentemente pouco abundante, podendo mesmo encontrar-se ausente (e.g.,
Araucaria, Taxus) ou apenas associado aos canais resiniferos (e.g., Pinus, Picea, Larix). Em contrapartida, as
podocarpéceas, taxodiaceas e cupressaceas apresentam um parénquima axial relativamente abundante.
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Os raios xilémicos sdo geralmente constituidos por parénquima radial e por traqueideos transversais. No caso
em que oS raios se apresentam constituidos apenas por células parenquimatosas designam-se por raios
homogéneos ou homocelulares, enquanto no caso de compreenderem traqueideos e parénquima, denominam-se
raios heterogéneos ou heterocelulares. As células do parénquima podem ter apenas parede priméria (e.g,
Taxodiaceae, Araucariaceae) ou igualmente parede secundaria lenhificada (e.g., generalidade das pinaceas)
HOLBROOK & ZWIENIECKI (2005).

Na grande maioria das gimnospérmicas 0s raios sdo unisseriados, ou seja, apresentam uma Unica célula de
espessura mas existem espécies em que eles sdo bisseriados ou até multisseriados.

célula procumbente célula erecta
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FIGURA 292 — Diagrama ilustrando varios tipos de raios em corte tangencial (A, C) e radial (B, D). A e B, Acer
saccharum; C e D, Fagus grandifolia. Adap. CUTTER (1987).

E caracteristico das gimnospérmicas (resinosas) a presenca de estruturas secretoras, tanto no sistema axial
como no radial, frequentemente na forma de canais resiniferos emersos nos tecidos vasculares e/ou no cortex. A
producéo de resina do pinheiro tem grande valor econémico, em particular no caso de Portugal continental. As
resinas, S0 compostos cujos constituintes principais sd0 0s monoterpenos, 0os pinenos e o limoneno. A sua
funcdo para as plantas que as produzem é assegurar a proteccdo face a eventuais ferimentos e contra o ataque de

insectos e fungos.
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FIGURA 293 — Em espécies do mesmo género, Pinus, a transi¢cdo do lenho outonal para o lenho primaveril
pode ser gradual e muito pouco evidente (a esquerda) ou brusca e claramente notdria (a direita).



247

[}
3
% . @
s AF T ol 0 0 QA0 L Woandd® © 0606 6 35
-m - . G - .,...r..“|.5\.. 1 uc.mo %
c ~ T
o 3
v
L
3]
s
o
L
c
S 40
o LAY
&
A\~

AT A

.

O]
.

: / @@ %,«%@,\ \“\ %‘bﬁ%\\\
L 2 ,... ) %

]
£ \!EI:. :

Z o v W 2/ \q . g ey :
% -guﬁaul‘.mﬂlrlg \ ih&.l oy

@ @@ w2 :@ @®~» \.”‘...WJ O T <

iy £clolcIOO!]

o )
i
7 /. 6 o o000 0 °g 25885/ 7000 © & 0000 o7
#

AL 94 . J
A ., ../@ b/ 7* A/ PO CERE & 8) ema Y @ e == T = TET W %
LB XY \ S ove e 2 3ee & {757 Degr oo ®
Ao e e = i

% X \ : E5 5 3 ”\..“E E§ £ S 4 S ...

<l (=7 ==V 4§ 5337 ¥ 7 ;

\a h,-ﬂ...h-..k-- I T Uy § _Sg & cx & ¥ 37

PRy B (R T o=y LS =R E T T Y)
X -
-

J

7 STV IR T3 - — T 2 . = ¥, \ P38y e >
(AT AT T wa il Aarisryav T s v yrer et ias? @9

5 © . e e —r
2 Be ® .\..k\ @ @0 i A A

Parénquima

Traqueido

FIGURA 294 - Diagrama tridimensional de um cubo de madeira de Thuya occidentalis. Notar, em particular,

, mais aberto, menos compacto e do lenho tardio, muito

a grande diferenca entre os elementos do lenho precoce

mais fechado e mais denso. ESAU (2002).
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CORTE TRANSVERSAL Raio xilémico

" Célula de
parénquima

Canal resinifero Pontuagoes areoladas
CORTE TANGENCIAL

FIGURA 295 - Diagrama tridimensional de um cubo de madeira de Pinus halepensis. Destacar além de um
lenho com aspecto bastante homogéneo, a presenca de canais resiniferos - largos espacos intercelulares, muito
alongados, envolvidos por células epiteliais de paredes delgadas, que produzem resina para o interior do canal.
Podem ser observados tanto no sistema axial como no sistema radial. Ferimentos diversos, inclusive os causados
por geada e vento podem estimular a formacao de canais resiniferos. A resina aparentemente protege a planta do
ataque de fungos e insectos. ESAU (2002).
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FIGURA 296 — Diagrama que ilustra a circulacdo de seiva entre os traqueidos e os raios de parénquima. E
possivel observar o cruzamento dos traqueidos axiais com os raios, pelo que a seiva bruta pode passar do lenho
de Outono ou de primavera para 0s raios através de pequenas pontuacdes. Os traqueidos radiais promovem o
transporte no sentido radial enquanto o parénquima radial funciona mais como um tecido de reserva embora
também possa ajudar no transporte radial, GEMMEL (1977).
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FIGURA 297 — Cortes transversais do caule de Ephedra, gimnospérmica xerofitica arbustiva, que apresenta
elementos dos vasos no xilema, 0 que constitui uma excepgdo: A, caule jovem; B, caule jA com tecidos
secundarios; C, aspecto geral. Adap. BENDRE & KUMAR (2009).
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FLOEMA SECUNDARIO

O floema das gimnospérmicas é também de um tipo mais primitivo que o das angiospérmicas, e isto porque
ndo apresenta tubos crivosos sendo as células crivosas os Unicos elementos crivosos presentes. A excepcao, sao
0s Gnetophyta.

O sistema axial do floema secundario compreende normalmente células crivosas, células albuminosas ou
células de Strasburger, parénquima lenhoso axial, fibras e nalguns casos escleritos.

O sistema radial do floema secundario, ou seja, 0s raios do liber, sdo geralmente unisseriados e constituidos
por células parenquimatosas e células alouminosas, se estas também estiverem presentes no sistema axial.

Quando presentes, as fibras ocorrem geralmente em faixas unisseriadas, tangenciais. Em Pinus, as fibras
estdo normalmente ausentes no floema secundario.

E muito frequente a presenca de estruturas secretoras, nomeadamente canais resiniferos tanto no sistema
axial como no sistema radial do floema secundario, como ainda nas folhas.
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FIGURA 298 — Representacdo esquematica da ocorréncia de canais secretores de resina nas gimnospérmicas; A,
Pinus, canais resiniferos no caule e folhas interligados; B, Picea, canais resiniferos no caule e folhas mas nédo
interligados; C, Larix, canais resiniferos restringidos as folhas. GIFFORD & FOSTER (1989).

6.3. PTERIDOFITOS

Os tipos de organizacdo da estela sdo muito diversificados nos pteridéfitos bastando referir que OGURA
(1972) distingue; 14 subtipos de protostelas, 3 subtipos de solenostelas, 10 subtipos de dictiostelas, 7 subtipos de
estelas policiclicas e 9 subtipos de polistelas.

Nos pteridéfitos € muito frequente o caule desenvolver-se horizontalmente, embora os rizomas com
desenvolvimento vertical ou obliquo também existam. Menos frequentemente o caule desenvolve-se
verticalmente e neste caso 0s entrends sdo geralmente curtos, ndo atingindo o eixo grandes dimensdes. Os caules
erectos de dimensdes aprecidveis, como acontece nos fetos arbéreos, constituem uma excepgdo entre 0S
pteridofitos actuais.

Relativamente ao crescimento dos eixos, a generalidade dos pteridofitos ndo apresenta meristemas
organizados como o0s espermatdéfitos, isto €, em que seja possivel observar como sub-regides uma tinica e um
COrpo ou um centro quiescente e um anel inicial.

A ramificacdo do caule e da raiz € na generalidade dos pteridéfitos dicotomica. No entanto, o caule tem
ramificacdo lateral do tipo monopodial nas equisetineas.

As espécies de Equisetum, apresentam uma caracteristica impar, o facto das gemas — e mais tarde os ramos
provenientes do seu desenvolvimento — alternarem com as folhas e ndo se apresentarem na sua axila, como
acontece em todas as restantes plantas vasculares.
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Nos pteriddfitos, a semelhanca do que acontece com as gimnospérmicas, o tecido vascular é de um tipo mais
primitivo. O xilema apresenta como elementos traqueais, traqueideos, ou seja, células menos eficazes no
transporte do que os elementos dos vasos das angiospérmicas. E o floema é constituido por células crivosas e
parénquima floémico.

A disposicéo relativa do xilema e floema, e a existéncia ou ndo de medula e lacunas permite distinguir
diferentes tipos de estelas, umas mais complexas e evoluidas do que outras. Veja-se a este proposito o capitulo
respeitante a organizagdo estelar.

Um namero muito significativo de pteridéfitos apresenta simultaneamente caules aéreos e subterraneos
(geralmente rizomas).
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FIGURA 299 — Estrutura anatomica da raiz e caule em pterid6fitos comparada com a dos espermatofitos.
Protoxilema exarco no caule dos licofitos e nas raizes de fetos e espermatéfitos. Metaxilema exarco nas raizes
dos licofitos e nos caules de fetos e espermatofitos. Protostela, presente em todas as estruturas excepto no caule
dos espermatofitos. Eustela, presente no caule de espermatofitos. Crescimento unipolar (ndo existe uma raiz
principal) nos licéfitos e nos fetos. Crescimento bipolar (existe uma raiz principal que tem origem na radicula no
inicio do desenvolvimento do espordfito) nos espermatofitos. Raizes com origem enddgena no caule mas
ramificagbes da raiz com origem exogena, nos licéfitos. Raizes laterais com origem enddgena, nos fetos e
espermatofitos. HOLBROOK & ZWIENIECKI (2005).

Em Equisetum, os caules aéreos sdo dimérficos na maior parte das espécies, sendo os estéreis, verdes e
ramificados, e os férteis, desprovidos de clorofila e ndo ramificados. Algumas espécies de Equisetum,
apresentam ainda caules subterraneos tuberosos.

Nalguns pteriddfitos (e.g. Selaginella, Oleandra), as raizes ndo partem directamente do caule folhoso normal,
mas antes de 6rgdos nao ramificados e desprovidos de clorofila, designados rizoforos. Estes sdo interpretados
como um caule modificado, pois, tém origem endédgena no caule folhoso e em determinadas condi¢fes podem
reverter a condicao de caule folhoso. Certos pteridofitos fosseis arborescentes apresentavam rizéforos bastante
volumosos, dicotomizados, dispostos horizontalmente a superficie do solo e no qual se inseriam as raizes que ao
destacarem-se deixavam largas cicatrizes.

O engrossamento secundario, outrora tdo frequente nos taxones arborescentes, € hoje muito raro (e.g.,
Isoetes, Stylites, Botrychium), sendo inexistente nos fetos arboreos actuais.
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Alguns pteridéfitos sdo escandentes, caso de Equisetum giganteum, cujo caule chega a atingir mais de 12 m
de comprimento, embora ndo apresente engrossamento secundario. O mesmo acontece com algumas espécies
escandentes e rastejantes de Selaginella, que chegam a atingir 20 m.
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FIGURA 300 — Cortes transversais dos caules de alguns fetos ilustrando a diferente distribuicdo dos tecidos
vasculares (representados a ponteado) e de suporte (representados a negro): A, Pteridium aquilinum; B,
Polystichum varium; C, Pyrrosia lingua; D, Blechnum nipponicum; E, Dryopteris sophoroides; F, Microlepia
strigosa. OGURA (1972)

Em termos da anatomia do caule, de uma forma geral a distingdo entre epiderme, cortex e cilindro central é
bastante evidente.

A epiderme é geralmente unisseriada, com estomas e apresenta com muita frequéncia tricomas. O tipo de
tricomas, em particular a forma e o tamanho dos pélos e escamas assume aprecidvel valor taxonémico em certas
familias.

Frequentemente a camada mais externa do cdrtex é constituida, nos caules aéreos, por clorénquima. O tecido
de suporte é geralmente constituido por esclerénquima pois o colénquima raramente pode ser encontrado no
caule dos pteridofitos. A distribuicdo do esclerénquima é muito varidvel, inclusive em espécies muito proximas
como € o caso do género Polypodium, podendo o estereoma localizar-se (OGURA, 1972):

1) imediatamente por baixo da epiderme constituindo-se uma hipoderme (e.g. Polipodium typicum);
2) de forma difusa no cortex e medula (e.g., P. palmatum);

3) como anteriormente e ainda envolvendo os feixes vasculares (e.g., P. tectum);

4) estereoma praticamente ausente (e.g., P. brasiliense).
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O parénquima do cértex e medula pode apresentar diversas substancias de reserva. Tanto o cértex como a
medula de alguns fetos apresentam estruturas secretoras de mucilagens, taninos, gomas ou cristais.

endoderme externa endoderme externa e interna

endoderme

endoderme envolvendo os
feixes separadamente

endoderme externa e interna

FIGURA 301 — Diagramas ilustrando a diferente localizagdo da endoderme no caule, consoante as diferentes
espécies do género Equisetum; A, endoderme externa; B, dupla endoderme, externa e interna; C, endoderme
envolvendo cada um dos feixes vasculares isoladamente; D, dupla endoderme, externa e interna envolvendo o
sistema vascular que é constituido por um cilindro continuo de tecidos condutores. O xilema aparece
representado a negro e o floema a ponteado. OGURA (1972).

Sobretudo no cdrtex de algumas espécies aquaticas (e.g., Marsilea, Salvinia, Pilularia), pode observar-se um
aerénquima bem desenvolvido.

Os caules aéreos de algumas espécies terrestres, caso de muitas espécies de Equisetum, desenvolvem com a
idade um grande canal central que ocupa toda a medula. Por outro lado, internamente aos feixes vasculares
internodais desenvolvem-se canais carenais dispostos em anel, cada um deles, ocupando uma posicdo radial
para o lado de dentro de uma costa da superficie caulinar. No cértex, por fora portanto dos canais carenais e
alternando com estes, desenvolvem-se outros canais maiores, 0s canais valeculares. Estes varios espacos
intercelulares ndo tém a mesma fungdo pois enquanto o canal central e os canais carenais estdo geralmente
cheios de agua, os canais valeculares contém sempre ar.
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FIGURA 302 — Equisetum; cortes transversais do rizoma e do caule aéreo a nivel do nd e do entrend. Notar que
o0 rizoma (caule subterraneo) é muito semelhante estruturalmente ao caule aéreo (entrend) apenas se notando a
auséncia de clorénquima, estomas e cuticula, além de que os tecidos de suporte (esclerénquima) se apresentam
muito menos desenvolvidos. BENDRE & KUMAR (2009).

Em Selaginellaceae as partes maduras dos caules aéreos apresentam um aspecto impar nos pteridéfitos. O
tecido vascular apresenta-se destacado do cortex e apenas ligado a este por células endodérmicas, alongadas
radialmente e com espessamento em faixas de Caspary, as trabéculas, que deixam largos espacos intercelulares
entre si.

E tipico dos pteriddfitos a endoderme envolver cada um dos feixes vasculares sendo, como regra, facilmente
discernivel dos tecidos envolventes.

Os feixes vasculares sdo na maior parte das espécies concéntricos, com o floema a envolver o xilema, mas
diversas espécies apresentam outros tipos de feixes vasculares, colaterais e bicolaterais. Raramente, como
acontece em algumas espécies de Lycopodium, os feixes caulinares sdo simples, radiais e alternos, facto que
acontece apenas, normalmente, nas raizes das plantas superiores.

Segundo OGURA (1972) enquanto nos espermatéfitos todo o protoxilema caulinar é geralmente exarco, nos
pteridofitos podem verificar-se trés situagdes distintas neste particular:

- protoxilema exarco, localizado por fora do metaxilema (e.g., Lygodium, Lepidodendron);

- protoxilema mesarco, envolvido pelo metaxilema (e.g., Gleicheniaceae);

- protoxilema endarco, localizado por dentro do metaxilema (e.g., Botryopteris).
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FIGURA 303 — Selaginella; cortes transversais do caule; A, aspecto geral; B, pormenor de um sector da
estrutura. A hipoderme é constituida por células esclerificadas. O cortex é bastante desenvolvido e integra
células parenquimatosas de paredes delgadas. A estela é geralmente do tipo protostélico. A endoderme é de um
tipo muito particular consistindo de células alongadas radialmente e com espessamento em bandas de Caspary,
as trabéculas, que deixam largos espacos intercelulares entre si. As espécies xerofiticas ndo apresentam
trabéculas. O periciclo e a endoderme sdo normalmente unisseriados. Alguns eixos em algumas espécies podem
apresentar polistelia, ou seja, a presenca de varias estelas (cilindros centrais). BENDRE & KUMAR (2009)

Em muitos casos a posigao relativa do protoxilema e metaxilema é indistinta.

Em certas espécies, entre o xilema e o floema, encontra-se diferenciado um anel de parénquima que tem sido
designado por bainha do xilema (OGURA, 1972).

O periciclo ¢ um anel uni ou multisseriado, geralmente distinto, entre o floema do feixe vascular e a
endoderme. Noutras organizacOes estelares a endoderme envolve a parte mais interna do cortex e estabelece a
separacdo deste, do cilindro central. As suas células apresentam geralmente espessamentos em bandas de
Caspary. Segundo OGURA (1972), nos casos em que a endoderme se encontra ausente o periciclo também néo é
discernivel, como acontece nos caules adultos de muitas isoetaceas, licopodidceas e maratidceas.

epiderme  hipoderme

meristela
parénquima fundamental

FIGURA 304 — Corte transversal do rizoma de Adiantum. As células da hipoderme séo esclerenquimatosas. O
parénquima fundamental é muito abundante e apresenta importante funcdo de armazenamento de reservas. A
estela varia um pouco com a regidao do rizoma, podendo ser do tipo sifonostela anfifléica ou com maior
frequéncia do tipo dictiostela, em que as varias meristelas se apresentam dispostas num Unico anel. Cada
meristela é envolvida por uma endoderme e um periciclo, ambos unisseriados. O floema envolve uma regido
central de xilema. BENDRE & KUMAR (2009).
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FIGURA 305 — Marsilea; cortes transversais do rizoma; A, aspecto geral; B, pormenor de um sector da
estrutura. O cortex apresenta-se diferenciado em trés regifes, o cortex externo, constituido por aerénquima, o
cortex médio formado por esclerénquima e o cértex interno, constituido por células parenquimatosas. A estela é
anfifldica pelo que estdo presentes floema externo e floema interno. Tanto o periciclo como a endoderme
apresentam-se em dois anéis um externo e outro interno. BENDRE & KUMAR (2009)
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FIGURA 306 — Pteridium; cortes transversais do rizoma; A, aspecto geral; B, pormenor de uma das meristelas
centrais. As células da hipoderme sdo esclerenquimatosas. A estrutura da estela varia com a sua idade. Os
rizomas jovens apresentam protostelas, seguem-se-lhe a sifonostela ectofléica e por fim a dictiostela. Esta é
constituida por meristelas que seguem um arranjo em dois anéis e estdo separados por bandas de esclerénquima.
Cada meristela apresenta a sua propria endoderme e um periciclo uni ou bisseriado. BENDRE & KUMAR (2009).
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7. CRESCIMENTOS SECUNDARIOS ANOMALOS

Sob a designacdo genérica de crescimentos secundarios anémalos costumam normalmente incluir-se todas as
formas de engrossamento secundario em que:

- se formam vérios cAmbios;
- se forma um Unico cambio mas este apresenta um funcionamento diferente do normal;
- ndo se chega a formar um anel cambial continuo e no entanto ha formagcéo de tecidos secundarios.

Devido a sua ocorréncia restrita e a existéncia de uma certa diversidade de tipos algumas formas de
engrossamento secundério anémalo tém importante valor taxondémico. Algumas formas apresentam-se
restringidas a um pequeno grupo taxonémico, caso das espécies escandentes da familia Sapindaceae.

Os diversos aspectos de que se podem revestir 0s crescimentos secundarios anémalos, encontram-se
sintetizados de uma forma bastante clara e exemplificada em CUTTER (1987), METCALFE (1989) e FAHN
(1990).

7.1. MONOCOTILEDONEAS

A presenca de tecidos secundarios em monocotiledoneas é rara.

Na generalidade das monocotileddneas arborescentes, caso das palmeiras e de muitas espécies de Yucca ndo
ocorre verdadeiramente engrossamento secundario mas sim engrossamento durante o crescimento primario que
conforme vimos anteriormente se fica a dever a actividade do chamado meristema priméario de engrossamento.
O mesmo acontece com 0 engrossamento de 6rgdos subterraneos de algumas monocotiledéneas, como sejam 0s
rizomas de Musa spp. e Veratrum album e os bolbos de Tulipa spp., Galanthus nivalis e Allium cepa.

Nos casos em que ocorre formacdo de tecidos secundario nas monocotiledéneas o crescimento secundario
que esteve na sua origem, pode ser considerado de um dos dois tipos que se seguem.

7.1.1. CRESCIMENTO SECUNDARIO DIFUSO

Nalgumas palmeiras, e. g. Roystonea e Actinophloeus a expansao dos tecidos fundamentais prolonga-se por
muito tempo pois as células do parénquima e as fibras ndo completamente diferenciadas, continuam a dividir-se
e a aumentar de volume mesmo nos caules ja com uma certa idade. Se considerarmos ainda, que 0s espagos
intercelulares também aumentam normalmente de tamanho, resulta no conjunto geral um razoavel aumento de
didmetro dos caules muito abaixo do meristema terminal, no que TOMLINSON (1961) designou por
crescimento secundario difuso.

Por outro lado, como refere CAMEFORT (1997) certas lilidceas, gramineas, dioscoreéceas e ciperéceas,
apresentam em rigor, feixes colaterais abertos, pois entre o xilema e floema primarios forma-se um cambio que
embora de actividade reduzida, sempre produz alguns elementos condutores secundarios.

Em qualquer dos casos, nunca se forma um anel cambial e os tecidos secundarios formados sdo sempre
reduzidos em nmero e extensdo pelo que ndo fica formada uma verdadeira estrutura secundaria.

7.1.2. CRESCIMENTO SECUNDARIO COM ORIGEM NUM ANEL
CAMBIAL CONTINUO

Este tipo de crescimento secundario pode ser observado, entre outros casos, em certas liliaceas arborescentes
(e.g., Aloe arborescens), agavaceas (Dracaena, Cordyline, Yucca, Dasylirion, Sanseviera) e dioscoreaceas
(Tamus, Dioscorea, Testudinaria). E normalmente responsavel por um intenso engrossamento do caule. Basta
referir que existem espécimes de dragoeiro (Dracaena draco) com doze a quinze metros de perimetro basal.
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O cambio forma-se por desdiferenciagdo, a partir das células do parénquima em contacto com os feixes
primarios mais externos e tem a forma de um anel continuo. Ele ndo funciona contudo como habitualmente, no
sentido em que sO produz de inicio células para o interior — que evoluem para um abundante parénquima
secundario (tecido conjuntivo) no seio do qual se diferenciam alguns feixes anfivasais (e.g., Dracaena,
Lomandra, Xanthorrhoea) ou colaterais em U (e.g., Kingia). S6 mais tarde, este cdmbio produz para o exterior
algumas células, poucas, que se diferenciam num parénquima secundario.
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FIGURA 307 — Diagrama de um corte longitudinal do caule de Cordyline australis. O corpo primario é
obconico, ou seja semelhante a um cone invertido, pelo que sem o suporte adicional dos tecidos secundarios
seria extremamente instavel. Os tecidos secundarios apresentam maior desenvolvimento na base e sdo menos
espessos ha extremidade do eixo. Em consequéncia da juncdo dos dois conjuntos de tecidos resulta um corpo
mais ou menos cilindrico e bastante estavel. BECK (2009).

Embora as células deste anel cambial tenham sido referidas como sendo de um so tipo, CUTTER (1987)
refere a existéncia em certas espécies de Agave, de dois tipos morfoldgicos de células, um pouco a semelhanga
do que se passa no cambio das eudicotiledéneas e gimnospérmicas.

A distribuicdo dos feixes condutores secundarios, em fiadas radiais no parénquima secundario €, como regra,
mais regular do que a distribuicdo dos feixes primarios.

O tecido conjuntivo em muitas espécies apresenta-se mais tarde lenhificado.

Por baixo da epiderme, a profundidade varidvel mas com origem no cortex secundario, forma-se
normalmente, mais tarde, um outro cdmbio homologo de uma felogene que produz para o exterior células que se
diferenciam num novo tecido de protecgdo, o suber, semelhante em muitos casos aquele que pode ser
encontrado nas eudicotiledéneas, ou de um tipo particular, caso do suber estratificado, caracteristico de certas
monocotileddneas.
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FIGURA 308 - Aspectos progressivos do crescimento secundario anémalo na monocotiledénea Dracaena draco: A, o
cambio tem a forma de um anel continuo mas néo funciona como habitualmente. Inicialmente sé produz células para o
interior, que evoluem para um abundante parénquima secundario (tecido conjuntivo) no seio do qual se diferenciam alguns
feixes anfivasais. S6 mais tarde, este cAmbio produz para o exterior algumas células, poucas, que se diferenciam num
parénquima secundario; B, estrutura que apresenta ja a formacéo de um cambio homélogo de uma felogene que produz para
o0 exterior células que se diferenciam num novo tecido de protecgdo, o suber, semelhante em muitos casos ao que pode ser
encontrado nas eudicotiledéneas, ou de um tipo particular, caso do suber estratificado, caracteristico apenas de certas
monocotiledoneas. Adap. de BRACEGIRDLE & MILES (1975) e STRASBURGUER et al. (1994)
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FIGURA 309 - Crescimento secundario anémalo em Dracaena sp., pormenor do anel cambial continuo e dos feixes
secundarios. RUDALL (2007).
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FIGURA 310 - Crescimento secundario anémalo em Yucca sp. J& se encontra constituido o anel cambial
continuo e a sua actividade traduz-se na formagdo de feixes concéntricos e parénquima secundério para o
interior. STRASBURGER et al. (1994).

7.2. EUDICOTILEDONEAS

Embora muitos dos crescimentos secundarios anémalos das eudicotiledéneas sejam de certa forma
caracteristicos de alguns xeréfitos e de lianas ndo se encontra de forma alguma exaustivamente explicada a sua
interdependéncia face aos factores ecoldgicos. No que concerne a certas formas de engrossamento que
compreendem a existéncia de floema interno a explicagdo mais convincente parece ser a de MAUSETH (2008)
de que nos xerofitos o floema interno apresentando maior longevidade, constitui apds os periodos de seca
prolongada, em que a casca fica praticamente inactiva, o Unico meio de assegurar a circulacdo da seiva
elaborada. Ainda segundo estes investigadores a ocorréncia de floema interno em certas lianas traduz-se hum
vigor e huma capacidade crescimento e de regeneracéo de tecidos substancialmente acrescida. Da mesma forma
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a ocorréncia em lianas de varios cambios dispostos desordenadamente no caule e que conduz mais tarde a
divisdo longitudinal do caule principal em varios "caules parciais" pode ser interpretada como uma adaptacao
dos fanerofitos escandentes que necessitam de um caule flexivel, capaz de empreender torsGes varias sem que
sejam danificados os tecidos internos.

Néo é de forma alguma claro, o significado em termos evolutivos dos crescimentos secundarios anémalos.
Alguns autores tém tendéncia a toma-los como um caracter evoluido atendendo sobretudo ao caso de certas
quenopodiaceas cujos caules jovens apresentam estruturas normais e s6 mais tarde se desenvolvem formas de
engrossamento que se podem considerar andmalas. A generalidade dos autores, como referem METCALFE
(1989), apenas se limitam a especular sem apresentarem elementos conclusivos.

7.2.1. FORMACAO DE CAMBIOS SUPRANUMERARIOS

A) CAMBIOS DISPOSTOS CONCENTRICAMENTE

Nalgumas amarantaceas, quenopodidceas, menispermaceas e nictaginaceas, o crescimento secundario
comeca por dar-se a partir de um cambio com localizagdo e funcionamento normal. Mais tarde porém, este
cambio cessa a sua actividade e forma-se outro, geralmente mais externo, que produz como o primeiro, Xilema
secundario para o interior e floema secundario para o exterior. Uma série de outros cdmbios podem ainda
formar-se progressivamente mais para o exterior, com funcionamento semelhante, pelo que se originam varios
anéis concéntricos de lenho e liber, alternados. O aspecto geral é algo semelhante ao das raizes de beterraba
(Beta vulgaris).
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FIGURA 311 -A, corte transversal do caule de uma eudicotiledénea anual, Chenopodium sp,, que apresenta a
formacdo de varios cdmbio concéntricos responsaveis pela producdo de xilema e floema secundérios. O mais
activo dos cambios supranumerarios é o mais externo, que se situa logo por dentro da casca; B, corte transversal
da raiz de uma eudicotiledénea anual, Chenopodium album, que apresenta a formagdo de cAmbios concéntricos
sucessivos. SCHWEINGRUBER et al. (2006).

Os vérios cambios supranumerarios podem ter origem tanto nos tecidos primarios (parénquima cortical,
periciclo) como secundarios (parénquima secundario ou feloderme).

Em algumas poligonéceas (e.g., Rheum spp. e Rumex spp.) uma série de cAmbios com funcionamento
semelhante ao que foi descrito acima podem formar-se ndo por fora do primeiro cdmbio, mas internamente, na
medula.
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Nalgumas menispermaceas escandentes os cambios supranumerarios nunca adquirem a forma de um anel
continuo e originam apenas arcos incompletos de xilema e floema secundério.

floema
secundario

feixes vasculares

xilema ;
do cortex

feixes vasculares
primarios intermos

~ canais de
mucilagem

esclerénquima

FIGURA 312 - A, Piper sp., com varios feixes vasculares internos disposto de forma irregular e um cilindro
externo, regular de tecidos condutores secundarios; B, caule de Piper betle com um cilindro interno irregular de
feixes vasculares e outro, externo, de feixes corticais. BECK (2009).
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FIGURA 313 - Corte transversal do caule de Nyutsia floribunda, com formacdo de cdmbios concéntricos
sucessivos. O cambio inicial funciona durante um periodo limitado de tempo sendo substituido por outro que se
forma, externamente a partir de células do parénquima floémico. O aspecto geral adquire a forma de anéis de
crescimento do lenho das dicotiledéneas, mas existem trés diferencas fundamentais: a) formam-se varios
cambios; b) os “anéis” compreendem essencialmente parénquima, vasos e fibras; ¢) a formagdo dos “anéis” ndo
tem qualquer relacdio com o clima, nomeadamente com paragens e retomas do crescimento.

SCHWEINGRUBER et al. (2006).
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FIGURA 314 — Corte transversal parcial do caule de Campsis radicans. Na parte mais exterior observa-se
um cambio dito “normal” que foi o primeiro a formar-se e produziu xilema secundério para o interior e floema
secundario para o exterior na forma de anéis continuos. Posteriormente, formou-se mais internamente um
cambio acessério que tem um funcionamento atipico, no sentido em que produz xilema para a sua face exterior e
floema para o seu lado interno. CUTTER (1987).

B) CAMBIOS DISPOSTOS UM TANTO DESORDENADAMENTE

Nalgumas sapindaceas escandentes, como é o caso de varias espécies de Serjania e Thinouia, formam-se logo
de inicio varios cambios envolvendo cada um destes, um grupo de feixes ou um so feixe primario.

Cada um destes cambios tem funcionamento normal no sentido em que produz xilema secundario para dentro
e floema secundario para fora.

Mais tarde, apds intenso crescimento secundario, o caule parece resultar da conjuncdo de varios "caules
parciais”. Com a idade e com a formacéo de peridermes em cada uma destas por¢des do caule, elas normalmente
acabam por se separar, individualizando-se em outros tantos "caules".
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FIGURA 315 — 1, corte transversal do caule de Thinouia sp., em que se formam varios cAmbios pelo que o caule
parece resultar da fusdo de varios caules. CUTTER (1987).
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FIGURA 316 — A, corte transversal do caule de Iresine sp., apresentando bandas de xilema secundéario que
alternam com outras tantas bandas de floema secundario e que envolvem a actividade de varios cambios cada um
dos quais foi responsavel por uma banda de xilema e floema; B, corte transversal do caule de Bougainvillea sp.,

igualmente com xilema secundario alternando com floema secundario, mas em que este Ultimo ndo chega a
formar anéis continuos. MAUSETH (2008).
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FIGURA 317 — A, corte transversal do caule de Serjania sp., em que se formam logo de inicio varios cAmbios
envolvendo cada um, um grupo de feixes ou um so feixe primario. O caule parece resultar da fusdo de varios
caules. Com o passar dos anos, ou seja, com a formagdo de peridermes em cada uma das porcdes cilindricas do
caule, estas normalmente acabam por se separar, individualizando-se em varios caules; B, crescimento
secundario anémalo devido a formagdo de um cadmbio adicional. Adap. de FAHN (1990)

7.2.2. FUNCIONAMENTO ANORMAL DO CAMBIO

Nalgumas asclepiadaceas, acantaceas e loganiaceas, entre outras, o cAmbio crivo-lenhoso é um s6, mas do
seu funcionamento resultam profundas anomalias estruturais, ja que o floema é formado ndo somente em
direcgdo a periferia do caule, mas também, de quando em vez, para o interior.

Por vezes, esta producdo anormal de floema para o interior ndo se faz de modo continuo em toda a extenséo
do cambio resultando um tipo estrutural em que sdo observadas porcdes de floema secundario imersas nos anéis
de lenho.

Em alguns faneréfitos escandentes (lianas perenes) dos géneros Bignonia e Passiflora, o anel cambial em
certas pontos ndo produz células para o interior, ou seja, nao produz xilema. Nestes pontos 0o cambio produz
apenas de um modo constante e regular enormes quantidades de floema. O resultado é uma estrutura muito
particular e curiosa, que pode ser observada na FIGURA que se segue.
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FIGURA 318 — A-B, estrutura do caule de Bignonia sp. A, corte transversal. O anel cambial em certos
pontos ndo produz xilema para o interior, mas antes, de um modo constante e regular enormes quantidades de
floema; B, esquema da estrutura com referéncia aos tecidos observaveis; C, esquema da estrutura do caule de
Passiflora sp., que se deve ao facto do cAmbio produzir mais xilema do que floema nalgumas regiGes e mais
floema secundéario do que xilema secundario, noutras; D, Aristolochia sp., certas regides cambiais produzem
parénquima abundante numa forma semelhante a raios, que vao aumentando em nimero a medida que o caule

vai aumentando de didmetro. Adap. FAHN (1990).

Em algumas espécies desérticas (e.g., Achillea fragrantissima, Artemisia spp.), uma camada de suber
interxilémico é formada anualmente entre cada dois anéis de crescimento do lenho o que tem como resultado

mais tarde o fendilhamento do caule em varios caules autbnomos.

Em especial nas sapindaceas outras formas particulares de engrossamento secundario podem ser observadas.
A este prop6sito, consultar METCALFE (1989).
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FIGURA 319 — Corte transversal do caule de Doxantha unguis-cati, quatro sectores de floema alternando
com outros tantos sectores, mais largos, de xilema. O conjunto esta envolvido por floema e na periferia observa-
se uma periderme. Tal estrutura deve-se a um Unico cambio mas que apresenta um funcionamento atipico, pois
em certas partes do anel cambial apenas ha produgdo de floema secundario tanto para o interior como para o
exterior. CUTTER (1987).

7.2.3.0UTROS ASPECTOS

Nas espécies escandentes de Bauhinia, apds algum tempo de crescimento secundério perfeitamente normal, a
maior parte do cdmbio deixa de produzir tecidos vasculares, excepto em dois pontos opostos que continuam em
actividade. Originam-se assim, caules fortemente achatados, um tanto rectangulares ou elipsoidais em corte
transversal, a semelhanga do que acontece nas raizes tabulares como consequéncia de um espessamento
secundério fortemente assimétrico dado que a producdo de xilema ndo é uniforme ao longo de todo o anel
cambial. Mais tarde, o desenvolvimento do floema e/ou do parénquima pode levar a fissuragdo do xilema
secundario que toma entdo um aspecto ainda mais sui generis.

xilema secundario 'normal”

medula

floemna secundanio

/ periderme
1

vasos xillema secundanio

FIGURA 320 — Cortes transversais dos caules com crescimentos secundarios andmalos em Bauhinia: A)
fase inicial do desenvolvimento do caule espalmado de Bauhinia sp. A producdo de xilema ndo é uniforme ao
longo de todo o anel cambial, pelo contrario concentra-se apenas em dois lados opostos do cambio. O xilema
secundario produzido apresenta elementos dos vasos de grande diametro, dispersos; B) caule espalmado de
Bauhinia sp, numa fase muito mais avangada; C) caule fissurado de Bauhinia rubiginosa. METCALFE (1989)
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8. FOLHA

INTRODUCAO

Os tecidos da folha estdo em estreita continuidade com os tecidos correspondentes do caule, devendo as
folhas considerar-se — até porque tém origem no mesmo meristema — meras expansdes exogenas, laterais, do
caule.

No entanto, ao contrario do caule e da raiz, a folha apresenta geralmente simetria bilateral e nao radial,
embora o peciolo e mesmo o limbo de certas folhas apresentem simetria radial.

A folha consiste dos mesmos sistemas de tecidos encontrados na raiz e no caule: o sistema dérmico
(epiderme), sistema fundamental (clorénquima e tecidos de suporte do mesofilo) e sistema vascular (xilema e
floema dos feixes ou nervuras).

A folha geralmente ndo apresenta crescimento secundario, ou quando este ocorre, da-se com reduzida
expressdo no peciolo e nervuras principais. A epiderme persiste, por isso, normalmente, como tecido de
proteccdo. Porém, certas folhas modificadas, como sejam os catafilos ou escamas dos gomos podem apresentar
periderme, para proteger de forma mais eficaz o meristema apical das baixas temperaturas.

estoma

células-guarda

FIGURA 321 — Aspecto tridimensional de uma folha bifacial (com mesofilo heterogéneo e assimétrico) de
uma eudicotiledénea.

A maioria dos espermatofitos apenas apresenta folhas aéreas ou aquaticas. No entanto, algumas plantas
aquaticas apresentam folhas emersas, flutuantes e imersas, que sdo geralmente diferentes, quer do ponto de vista
anatémico, quer da sua morfologia externa. Algumas plantas terrestres, como a cebola, apresentam
simultaneamente folhas subterréneas (escamas do bolbo desprovidas de clorénquima mas ricas em parénquima
de reserva) e folhas aéreas, verdes.

Nos casos de maior diferenciacdo a folha apresenta bainha, peciolo e limbo. Nas folhas sésseis apenas existe
o limbo. Em certas Acacia spp., a folha apresenta-se reduzida ao peciolo, constituindo um fildio.

As folhas podem apresentar um sé limbo e, por mais profundamente recortado que este seja, denominam-se
folhas simples. Muitas espécies tém folhas compostas ou mesmo recompostas, constituidas por varios limbos ou
foliolos, geralmente distintamente peciolulados. Um caso limite diz respeito as folhas compostas unifolioladas
dos citrinos (Citrus spp.).



269

As folhas podem apresentar as mais variadas formas. Muitas espécies exibem heterofilia ou dimorfismo
foliar no sentido em que apresentam folhas jovens diferentes das adultas, caso, por exemplo, do eucalipto
(Eucalyptus globulus ) ou folhas diferentes consoante a posi¢do que estas ocupam (caso de muitas espécies
aquaticas, com folhas emersas, flutuantes e imersas e de muitas espécies terrestres com folhas basilares
diferentes das caulinares).

FIGURA 322 — Série de folhas de uma mesma arvore de Eucalyptus sp., observando-se toda uma série de
formas intermédias que retratam a passagem de folhas juvenis (A) até folhas adultas (M):

Em Cucurbita pepo (aboboreira) podem encontrar-se, numa mesma planta, variadissimas formas de transigdo
entre a folha e a gavinha tipica. E em certos casos, a passagem das folhas vegetativas normais a outras
transformadas em espinhos faz-se de forma muito gradual estando presentes inimeras formas de transicéo.

FIGURA 323 - Série de apéndices de natureza foliar que ilustram a passagem gradual: A"-F’, de uma folha até
uma gavinha, na aboboreira (Cucurbita pepo); A-G, de uma folha até um espinho em (Berberis vulgaris). Adap.
STRASBURGER et al. (1994).
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As suas dimensdes sdo também muito varidveis, desde menos de 1 mm em certas lemnéceas, até mais de 15
metros nos casos da palmeira da réfia (Raphia farinifera) e da palmeira bambu da amazénia (R. toedigera ).

As folhas das plantas superiores apresentam, por regra, crescimento determinado. Existem, no entanto
algumas excepcdes de folhas com crescimento indeterminado, que merecem o devido destaque:

a) as duas Unicas folhas de Welwitschia mirabilis, muito invulgares, apresentam crescimento basal
ininterrupto durante toda a vida da planta, podendo atingir mais de 3 metros de comprimento.

b) algumas espécies das Burseraceae, Meliaceae, Sapindaceae e Vochysiaceae tém folhas com algumas
caracteristicas proprias dos eixos. Assim, em Tristiropsis canarioides, Blighia sapida e Guarea
rhopalocarpa, a raquis da folha composta termina num meristema que é responsavel pela formacéo
em cada um dos periodos de vegetagdo por novos foliolos.

c) namaior parte das espécies do género Chisocheton as folhas apresentam crescimento indeterminado.

d) as folhas de certos pteridéfitos (Lygodium spp. e Neurophyllum spp.) mantém no apice algumas iniciais
que asseguram o seu crescimento praticamente de forma indeterminada. Em Neurophyllum
rhizophyllum este meristema apical emite mesmo, mais tarde, uma raiz aérea, adventicia.

meristema apical (foliar)

meristema intercalar

FIGURA 324 — A, Welwitschia mirabilis, gimnospérmica com folhas de crescimento intercalar indeterminado;
B, folha composta de Blighia sapida cuja raquis termina por uma gema (meristema apical); C, folha de
Neurophyllum rhizophyllum, mantendo no apice algumas iniciais que asseguram o seu crescimento apical
praticamente de forma indeterminada até a emissdao de uma raiz aérea. OLIVEIRA (1991).

micial apical foliar

FIGURA 325 - Lygodium japonicum, pteridéfito escandente, cujas folhas apresentam crescimento
indeterminado. A inicial foliar apical mantém as suas caracteristicas meristematicas por muito tempo atingindo
as folhas varios metros de comprimento. A, corte longitudinal da extremidade da folha; B, vista frontal. Adap.
RANKER & HAUFLER (2008).
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As folhas podem apresentar as mais variadas coloracdes e indumento (desde as folhas glabras até as
densamente lanosas). A sua consisténcia é igualmente bastante variavel, por exemplo, sdo carnudas as folhas do
chorédo (Carpobrotus edulis ), herbéceas as da batateira (Solanum tuberosum subsp. tuberosum) e coriaceas as do
azevinho (llex aquifolium).

A duragdo da vida das folhas esta na base da distingdo: 1) nas plantas herbaceas plurianuais, de espécies
vivazes e espécies perenes; 2) nas perenes arboreas, de espécies caducifolias e espécies perenifolias.

A funcdo das folhas é a de drgdo de assimilacdo por exceléncia, onde a sintese de compostos organicos a
partir de agua, sais minerais, dioxido de carbono e energia solar pelo processo fotossintético é activamente
levada a cabo. As folhas sdo também a sede principal de desempenho das func¢des respiratdria e da transpiracéo.

Algumas das principais adaptac6es da folha sdo apresentadas e discutidas mais adiante.

8.1. ANATOMIA DA FOLHA

— EPIDERME

A epiderme foliar é frequentemente um tecido bastante heterogéneo que inclui a par de células mais ou
menos tabulares ou de contorno sinuoso, de parede exterior cutinizada, sem espagos intercelulares, outras células
dispersas, com forma e funcdes distintas e que constituem os estomas, os tricomas (pélos) e as emergéncias
(actleos, espinhos).

Relativamente a estrutura da parede tangencial, externa, da epiderme refira-se que esta apresenta, geralmente
um revestimento continuo de cutina e sobre este, frequentemente, ceras, ditas epicuticulares. Menos
frequentemente as ceras sdo substituidas ou acompanhadas por 6leos ou resinas. Nalguns casos podem observar-
se incrustacbes minerais, como sejam, cristais de silica (e.g., gramineas e ciperaceas) ou carbonato de célcio
(e.g., moréaceas, cucurbiticeas).

A cuticula pode apresentar uma série diversificada de ornamentagdes, geralmente com valor taxonémico. Ela
assegura proteccdo contra perdas de dgua e por se tratar de uma camada brilhante e reflectora, actua também na
protecgdo contra o excesso de luminosidade ou radiacdo.

As ceras, que se encontram na parte externa da cuticula, sio polimeros complexos, heterogéneos. A semelhanca
da cutina, ainda ndo é inteiramente conhecido o processo de extrusdo da cera do protoplasma das células
epidérmicas para o exterior dessas células. Dois padrfes de deposi¢do de cera sdo reconhecidos:

a) ceras epicuticulares, que se depositam na superficie da cuticula propriamente dita;
b) ceras intracuticulares, que se depositam na forma de particulas, dentro da matriz da cutina.

A cutina e a cera constituem importantes barreiras contra fungos, bactérias e insectos. Em condi¢des ambientais
mais severas, a cera assume um papel importante quando a cutina ndo é suficiente. Certos poluentes
atmosféricos, bem como as chuvas &cidas, podem interferir no desenvolvimento da cuticula e da cera,
provocando efeitos nocivos a epiderme e aos tecidos internos (RIEDERER & MULLER, 2006).

Para uma melhor compreensdo da estrutura da parede da epiderme, dos principais tipos de ornamentagéo
cuticular e dos aspectos de superficie devido as ceras epicuticulares, assim como para uma discussdo das fungdes
dos ectodesmos, microcanais da camada cuticular, consultar WILKINSON (1989), MOREIRA (1993),
(RIEDERER & MULLER, 2006).

Acerca da descricdo e classificacdo dos principais tipos de tricomas e ceras, e 0 seu valor taxonémico,
consultar WILLIAM et al. (1989), WILKINSON (1989), (RIEDERER & MULLER, 2006).

A epiderme consta normalmente de uma Unica camada de células com origem na protoderme. Entre outras,
algumas moraceas, begoniéceas e piperaceas apresentam epidermes multiplas ou multisseriadas, e, no caso de
muitas gimnospérmicas e xerofitos, além da protoderme as camadas meristematicas subjacentes participam na
formac&o do tecido de proteccdo originando-se abaixo da epiderme uma hipoderme, um tecido com poucos ou
nenhuns cloroplastos e de paredes fortemente espessadas. Com maior frequéncia o espessamento das células da
hipoderme é secundario e o material depositado é a lenhina. Num menor ndmero de casos ele é de natureza
celuldsica e priméario, ou seja, constituido por células colenquimatosas. Segundo METCALFE (1989), a
hipoderme pode ainda integrar células ou grupos de células cuja parede interna se apresenta gelatinizada
servindo para o armazenamento de agua, ou um tecido esponjoso de células mortas (e.g., Oedematopus
obovatus).
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A distincdo entre hipoderme e epiderme mudltipla é dificil, pois baseia-se na ontogénese dos dois tecidos.
Enquanto a epiderme multipla tem origem na protoderme (em divisdes periclinais), a hipoderme é oriunda do
meristema fundamental.
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FIGURA 326 — Representacdo esquematica de alguns dos tipos principais de depdsitos de ceras
epicuticulares: A, placas; b, bastdes de seccdo triangular; ¢, bastdes de seccdo poligonal; d, bastdes enrolados; e,
bastdes estriados; f, fios. Além destas ceras epicuticulares que se que se depositam na superficie externa da
cuticula algumas espécies apresentam ceras intracuticulares, que se depositam na forma de particulas, dentro da
matriz da cutina. As cera epicuticulares podem proporcionar uma maior resisténcia a agentes patogénicos que
dependem da &gua para a sua germinacao e/ou multiplicacdo, pois