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1. Introducdo

As plantas possuem um sistema radicular subterraneo com um crescimento direcionado para o centro da
terra — geotropismo positivo (definido ao nivel da columela — ver detalhes no ponto 1.3).

Existem, no entanto, excecdes, em que as raizes se desenvolvem no sentido inverso, podendo apresentar
geotropismo negativo absoluto ou parcial (raizes plagiotrdpicas), o que estd intimamente relacionado com
o grau de encharcamento mais ou menos permanente do solo e configura uma adaptacdo da raiz a esses
habitats. E o caso das raizes aéreas (pneumatdforos) em mangais intermitentemente inundados, por
exemplo. Outras excepgdes resultam do habitat ocupado pela planta, como é o caso das raizes aéreas das
plantas epifitas, ou das raizes aquaticas de plantas aquaticas.

Na generalidade dos casos, o sistema radicular permite a fixagdo ao substrato e a absor¢do de
agua e sais minerais necessarios a atividade fotossintética que decorre no sistema aéreo (tecidos
verdes, em particular nas folhas). Fixacdo e absorcdo podem ser consideradas as duas principais
funcdes do sistema radicular das plantas. No entanto, em condi¢des naturais, as raizes podem
ainda ser responsdveis pela condugdo de diversas substancias através do seu sistema vascular
(ex. hormonas, moléculas sinalizadoras de stress, agentes patogénicos, etc), podem apresentar-
se como o principal érgdo de reserva acumulando amido, dgua ou ar, podem assegurar as trocas
gasosos (pneumatodforos), ou ser responsdveis pelo estabelecimento de associagdes simbidticas
com bactérias (ex. Rhizobium spp.) e fungos (ecto e endomicorrizicos) que lhes permitem um
aporte adicional de nutrientes.

O estabelecimento de simbioses com microorganismos do solo traduz-se muitas vezes num
aumento da tolerancia da planta a condi¢cdes ambientais adversas, e num crescimento mais
vigoroso, o que em culturas agricolas se traduz num aumento de produgdo. As associacdes
estabelecidas com fungos micorrizicos permitem também estabelecer no solo uma rede
complexa de hifas que, ao contactarem com raizes de diversas plantas, permitem a troca de
substancias entre elas — comunicagdo.

Morfologicamente, a raiz difere do caule por ser um érgdo ndo segmentado em nds e entrends,
por ndo apresentar folhas nem gemas axilares, e pela auséncia de cloroplastos (clorofila) uma vez
gue se trata de um 6érgdo ndo fotossintético (excecdes podem encontrar-se em raizes aéreas
como encontrado em orquideas epifitas).

A acumulacdo de grandes quantidades de amido e proteinas nas raizes de algumas plantas
permitiu integrar varias espécies na dieta humana. Sdo os exemplos a cenoura (Daucus carota),
gue armazena reservas de amido e vitamina A no cdrtex da raiz principal, a beterraba (Beta
vulgaris), que acumula sacarose no parénguima cortical, a batata doce (lpomoea batatas), que
acumula pequenas quantidades de vitaminas, alguma sacarose, B-caroteno e amido, e o rabano
(Raphanus sativus), que acumula agua.

Para além da utilizacdo direta na alimentacgdo, existem outros exemplos da aplicacdo das raizes,
desde a utilizacdo da madeira para fabrico de diversos utensilios, até a extracdo de metabolitos
com aplicacdo na industria de curtumes (Rumex hymenosepalus), na industria alimentar e na
farmacéutica (Astragalus gummifer).
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2. Anatomia do sistema radicular

O sistema radicular pode diferir na sua origem (organogénese), sendo resultado do
desenvolvimento normal do dpice radicular, que origina a radicula e evolui para formar o sistema
radicular tipico das Magnoliopsida - Dicotileddneas, ou resultar da diferenciacdo de células da
base do caule induzida pela atrofia do primdrdio radicular com origem embrionaria,
denominando-se entdo raizes adventicias (tipico das Liliopsida - Monocotiledéneas). No caso das
raizes adventicias, células da base do caule sofrem um processo de desdiferenciagdo celular para
readquirirem a competéncia meristemdtica de modo a poderem diferenciar células com
caracteristicas distintas (rediferenciacdo), conduzindo a formacdo de um novo tecido
(histogénese) e, consequentemente, ao desenvolvimento de um novo érgdo.

Para além da sua origem, o sistema radicular de plantas das classes Magnoliopsida e Liliopsida
diferencia-se também em termos morfoldgicos. As caracteristicas anatémicas e histoldgicas que
caracterizam o sistema radicular das plantas pertencentes a essas classes encontra-se descrita
abaixo.

2.1. Classe Magnoliopsida (angiospérmicas dicotileddneas)

A raiz principal tem origem na radicula do embrido, que durante a germinacdo da semente rompe
o tegumento surgindo primeiro do que a regido do epicétilo (apice caulinar).

A radicula do embrido desenvolve-se dando origem a raiz primaria a partir da qual se formam as
raizes laterais (ver detalhes no ponto 1.6). A raiz principal apresenta-se com um comprimento e
didametro superior comparativamente as raizes laterais secundarias (Fig. 1).

A raiz principal denominada de raiz profundante, mestra ou gavido é tipica de um sistema
radicular aprumado, caracteristico de um crescimento em profundidade.

2.2. Classe Liliopsida (angiospérmicas monocotiledéneas)

Nas plantas monocotiledéneas a radicula do embrido atrofia durante a germinacdo da semente
conduzindo a formacgado de raizes adventicias. Numa fase inicial, o sistema radicular é formado
por 3 a 6 raizes laterais adventicias, formadas a partir do préprio embrido (sistema radicular
primario), presente apenas durante o desenvolvimento inicial da plantula. Estas raizes atrofiam
apods algumas semanas, apods estar estabelecido o sistema radicular secundario, constituido por
raizes adventicias que surgem numa fase mais avancada, a partir dos nés do caule. No milho é
frequente a presenca de raizes localizadas nos nds do caule, visiveis acima do solo.

O sistema radicular é constituido por um feixe de raizes de caracteristicas muito homogéneas em
tamanho e espessura, denominado fasciculado ou em cabeleira (Fig. 1).
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Figura 1. Esquema representativo da diferenga entre o sistema radicular de plantas
pertencentes a classe Magnoliopsida (dicotiledéneas) e a classe Liliopsida
(monocotileddneas). Esquema realizado no software BioRender.

3. Histologia do apice radicular

Em raizes subterraneas, independentemente da sua origem (embriondria ou adventicia), as
caracteristicas histoldégicas do apice radicular sdo muito semelhantes. Esta regido da raiz é
responsavel pelo crescimento primario, ou em comprimento, sendo ao nivel do apice que se
localiza um dos meristemas primarios !, o meristema apical radicular. Na regido do apice é
possivel identificar quatro regides distintas: a) coifa, b) zona de divisdo, c) zona de alongamento
e d) zona de diferenciacdo (Fig. 2 e Fig. 3).

a) A coifa (caracteristica de raizes terrestres), corresponde a zona mais apical da raiz (Fig. 3a) que
envolve a zona mais apical do apice radicular onde se localiza o0 meristema apical radicular,
desempenhando por isso uma funcdo de protecdo. E formada por células de parénquima,

1 Os meristemas (do Grego — divisdo) priméarios (apical radicular e apical caulinar) permanecem na planta
mantendo as suas caracteristicas embrionarias durante todo o ciclo de vida da planta. As células que
constituem os meristemas apresentam-se de pequenas dimensdes, praticamente isodiamétricas, de
paredes finas, citoplasma denso e nlcleo evidente. Estas células sdo totipotentes (do Latim —inteiro, todo),
capazes de diferenciar-se em diferentes tipos celulares e desenvolver uma planta completa num processo
controlado por fitohormonas. Nos meristemas apicais as duas hormonas sintetizadas sdo as auxinas e as
citoquininas. Os meristemas podem classificar-se quanto a sua posi¢ao no corpo da planta: apical (radicular
e caulinar), lateral (cambio vascular e cambio cortical) ou intercalar; quanto a sua origem: primario
(composto por células merismaticas iniciais: apicais e intercalares; composto por células exibindo ja algum
nivel de diferenciacdo ainda que reduzido: protoderme, meristema fundamental e procambio), secundario
(cambio vascular e cortical).
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isodiamétricas cubicas, com nucleos grandes e citoplasma denso, com amiloplastos e vacuolos
pequenos, exibindo grande capacidade de renovacgdo. As células mais periféricas produzem
uma substancia viscosa, mucigel (produto lubrificante composto principalmente por
compostos ricos em glicoproteinas e pectinas, carbohidratos e proteinas que auxiliam o
crescimento bacteriano). A substancia secretada pelas células mais externas da coifa tem
como funcgdo reduzir o atrito entre a raiz e as particulas do solo durante o crescimento da raiz
e solubilizar nutrientes de modo a potenciar a absor¢do de nutrientes realizada ao nivel dos
pélos radiculares.

A coifa apresenta ainda um papel importante no geotropismo positivo da raiz atribuido a uma
regido mais central formada por células de parénguima organizadas em colunas longitudinais
e exibindo uma elevada densidade de amiloplastos (Fig. 3d) — columela. A densidade atribuida
ao conteudo de amido contribui para a percecdo da gravidade caracteristica do geotropismo
positivo.
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Figura 2. Morfologia do dpice da raiz (tipico de raizes terrestres). Adaptado de
https://figshare.com/articles/figure/Arabidopsis_-_Root_cell_types/4688752?file=17796875.
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Acima da coifa é possivel identificar trés zonas com caracteristicas histoldgicas distintas:

b) zona de divisdo: onde se localiza o dpice radicular constituido pelo meristema apical radicular
(centro quiescente), um meristema primario constituido por células meristematicas em
intensa atividade mitdtica (Fig. 3c), responsdvel pelo crescimento primdrio da raiz
(crescimento em comprimento). O meristema apical radicular é responsavel pela formagdo
das células que constituem os meristemas de transicdo (protoderme, meristema fundamental
e procambio) que, por sua vez, irdo diferenciar-se nos tecidos definitivos. Se o apice radicular
sofrer uma lesdo ao nivel da regido meristematica, a raiz podera exibir um crescimento
anormal.

c) zona de alongamento, formada pelos meristemas de transicdo: protoderme, meristema
fundamental e procambio. O procambio corresponde a toda a regido do cilindro central do
apice radicular sendo responsavel pela diferenciacdo das células que constituem os tecidos
vasculares. A regido do cértex é formada pelo meristema fundamental, células pouco
diferenciadas que irdo dar origem aos tecidos definitivos da raiz (parénquima?, colénquima® e
esclerénquima®). Na zona central de algumas raizes adultas é visivel uma regido constituida
por células parenquimaticas formando a medula. A origem do paréngquima medular é
discutivel, sendo que alguns autores a atribuem ao procdmbio enquanto outros defendem a
sua origem em células do meristema fundamental.

Na regido de alongamento as células alongam permitindo o crescimento vertical da raiz,
previamente a diferenciacdo nos tecidos definitivos (Fig. 3a).

2 Parénquima: tecido formado por células vivas, homogéneas, de paredes finas, com numerosos
plasmodesmos, podendo apresentar espagos intercelulares e acumulagdo de substancias de reserva.
Dependendo da sua posi¢do no corpo da planta e da especializagdo no 6rgdo, as células podem apresentar
variabilidade morfoldgica e acumulacdo de diferentes substancias. No corpo primério da planta pode ter
origem no meristema fundamental, protoderme e procdmbio; no corpo secundario tem origem no cambio
vascular e cdmbio cortical. O parénquima mantém a sua capacidade de divisdo e rediferenciacao.
Parénquima, do Grego Parénkhyma, provém da jungdo das palavras pard (ao lado) e énkhyma (infusdo),
correspondendo a substancia que preenche os espacos entre 0s 6rgaos.

3 Colénquima: tecido composto por células vivas com paredes espessas, ndo lenhificadas (com celulose,
hemicelulose, pectinas e dgua) e flexiveis, apresentando forma e espessamento variavel. Pode acumular
diversas substdncias. O colénquima constitui um tecido com caracteristicas plasticas, mecénico e de
suporte tipicamente presente no corpo primario das plantas. As células de colénquima mantém a sua
capacidade de divisdo, podendo em algumas circunstancias sofrer desdiferenciacdo e adquirir competéncia
meristematica originando outros tipos celulares e, consequentemente, originar outros tecidos. Podem, por
outro lado, converter-se em esclerénquima por espessamento das paredes celulares com lenhina. Tem
origem em células do procambio ou meristema fundamental, ou mesmo em células de parénquima.
Colénquima provém da juncdo das palavras Gregas Kolla (cola), Enkhyma (infusdo, injecdo) e Enkheo
(colocar um liquido em, infundir).

4 Esclerénquima: tecido formado por células de paredes grossas, secundarias e rigidas, muitas vezes com
espessamento de lenhina numa fase madura com consequente morte celular e incapacidade de divisdo
celular. Proporciona resisténcia e suporte aos érgaos da planta. As suas células podem variar na sua forma,
estrutura, origem e desenvolvimento. No corpo primario da planta pode diferenciar-se a partir da
protoderme e do meristema fundamental; no crescimento secundario pode diferenciar-se a partir do
cambio vascular e do cambio cortical ou de tecidos adultos como parénquima e colénquima. O
termo esclerénquima provém da palavra Grega Skleros, que significa duro.
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Figura 3. Corte longitudinal do &pice radicular de Zea mays (milho). a) identificacdo das trés zonas que
caracterizam o dpice radicular (zona de divisdo, alongamento e diferenciacdo) e coifa; b) zona de
diferenciacdo sendo visivel a presenga de pélos radiculares ao nivel da epiderme, a qual se apresenta com
uma Unica camada de células e a regido do cortex formado por parénquima cortical com células alongadas
e de paredes celulares finas; ¢) zona de divisdo com células de pequenas dimensdes, citoplasma denso e
nucleo evidente caracteristico de células meristematicas; d) zona da coifa com células de parénquima de
forma cubica e com elevada densidade de amiloplastos. Am: amilopastos, Cc: cilindro central, Cf: coifa, Ep:
epiderme, MF: meristema fundamental, Pa: parénquima, PCa: procambio, Pr: pélo radicular, PTd:
protoderme, Vt: sistema vascular, ZA: zona de alongamento, ZD: zona de divisdo, ZDf: zona de
diferenciacdo.
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d) zona de diferenciagdo, caracterizada pela presenca dos diferentes tecidos formados por

diferenciacdo dos meristemas de transicdo, sendo visivel num corte transversal as diferentes
seccdes da raiz, formadas pelos diferentes tecidos: epiderme resultante da diferenciacdo da
protoderme, cértex com tecidos definitivos com origem no meristema fundamental
(parénguima, colénquima e esclerénquima), endoderme, periciclo e o cilindro central
formado pela maturacdo do xilema e floema primarios resultante da diferenciacdo do
procdmbio (sistema vascular, constituindo o sistema de condugdo/transporte).
Na zona de diferenciacdo é possivel identificar a zona mais permeavel da raiz, geralmente com
1 a 4 cm de comprimento, responsavel pela absorcdo de agua e nutrientes do solo - zona
pilosa ou pilifera. Esta zona da raiz é caracterizada pela presenca de pélos radiculares e
auséncia de crescimento secundario (em espécies onde este acontece). Geralmente, a
absorcdo é mais eficiente ao nivel dos pélos radiculares mais jovens. Para além da absorcdo,
os pélos radiculares estdo ainda envolvidos na adesdo da raiz ao solo e na difusdo do oxigénio
na raiz, assemelhando-se o seu papel ao dos estomas nas folhas e lenticelas nos érgdos aéreos
(raizes e caules).

Os pélos radiculares (Fig. 3b), unicelulares, de forma geralmente cilindrica, resultam da
especializacdo de células da rizoderme denominadas tricoblastos. (um pélo/célula). A
formacdo de pélos radiculares ndo é caracteristica de todas as plantas (em orquideas epifitas
estdo ausentes e em gimnospérmicas sdo pouco abundantes ou ausentes) e a sua dimensado
¢ afetada pelas propriedades fisicas/quimicas e pela presenca de microorganismos no
substrato em que a planta se encontra inserida (podem ser substituidos pelas hifas de fungos
micorrizicos). Os pélos radiculares sdo estruturas de curta duracdo, podendo ser desgastados
poucas horas apds a sua formacgdo ou apds algumas semanas.

Em raizes maduras é possivel identificar os tecidos definitivos bem definidos na regido de
diferenciacgdo (Fig. 4), incluindo os tecidos que formam o sistema vascular —xilema® e floema®.
Ambos os tecidos sdo considerados tecidos complexos por serem compostos por diferentes
tipos celulares especializados em estrutura e funcao.

> Xilema (do Grego Xylon — madeira) tem como principal func3o o transporte de dgua e solutos organicos e
minerais desde a raiz aos restantes orgdos da planta; associado também ao suporte da planta. No corpo
primario da planta diferencia-se a partir do procambio (xilema primario), no corpo secundario tem origem
no cambio vascular. Formado por traqueias (apenas em Angiospermas) e/ou tragueideos (com fungdo de
transporte), células parenquimaticas (com fungao de translocacdo e armazenamento) e fibras (com fungdo
de suporte e armazenamento).

% Floema: assegura o transporte de diversas substancias (acucares, aminoécidos, micronutrientes, lipidos,
hormonas, proteinas e RNAs) representando uma via importante de comunicacdo entre 6rgdos. O floema
primario tem origem no procambio e diferencia-se no corpo primario da planta, enquanto o floema
secundario tem origem no cambio vascular e estd associado ao crescimento secundario. Na sua composicdo
podem encontrar-se os elementos crivosos formados pelos tubos crivosos e células crivosas (que
transportam os fotoassimilados), células parenquimaticas especializadas — células companheiras ou
albuminiferas (em gimnospérmicas) e células parenquimaticas associadas ao armazenamento de diversas
substancias. Floema deriva da palavra Grega Phloios que significa casca.
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Figura 4. Corte transversal de uma regido madura da raiz de Zea mays sendo visiveis os tecidos definitivos
diferenciados a partir dos meristemas de transi¢do. a) sec¢do da raiz exibindo toda a regido do cortex e
cilindro central, b) ampliacdo da regido do cilindro central, sendo visiveis os vasos xilémicos, ¢) ampliacdo
da regido do coértex, d) ampliagdo da zona dos feixes xilémicos, sendo visiveis traqueias com diferentes
reticulados. Cc: célula companheira, Ep: epiderme, Pa: parénquima, Pr: pélo radicular, XI-fb: fibras do
xilema, X|-ta: traqueias com reforco anelar, XI-tr: traqueias com reforgo reticulado.

4. Crescimento primdrio

4.1. Plantas pertencentes a classe Magnoliopsida

Num corte transversal realizado na regido de diferenciacdo da raiz de Ranunculus sp. é possivel
identificar a epiderme (rizoderme), tecido de protecdo caracteristico do corpo primario da planta,
constituido neste caso por uma Unica camada de células (Fig. 5a, 5b, 5d, 5e).

A cuticula’ (Fig. 5b, 5e), composta por cutina e materiais cerosos, € visivel acima da epiderme. As
funcdes mais importantes da cuticula sdo a reducdo de agua e fluidos apoplasticos, funcionando
também como barreira mecanica para a penetracdo de micoorganismos fitopatogénicos e
diminuicdo da herbivoria.

7 A cuticula é tipica de érgdos aéreos, surgindo apenas em algumas raizes.
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Figura 5. Corte transversal do corpo primario da raiz de Ranunculus sp. obtido na regido de diferenciagdo.
a-c: raiz jovem exibindo apenas protoxilema ao nivel do cilindro central e a endoderme ainda incompleta;
d-f: raiz adulta exibindo protoxilema e metaxilema no cilindro central, com as células da endoderme
bastante reforcadas com espessamento de lenhina e as células de passagem localizadas em frente aos
bracos de xilema. Col: coléngquima, Cp: célula de passagem, End: endoderme, Ep: epiderme, Fl: floema, Mx:
metaxilema, PaA: parénquima alimifero, Pc: periciclo, Px: protoxilema.

Na regido subepidérmica encontram-se algumas camadas celulares de colénquima que entram
na composicdo do cortex (Fig. 5b, 5c, 5e, 5f). Na raiz de dicotileddneas a regido do cértex ocupa
a maior area da raiz, sendo na raiz apresentada da Fig. 5 ocupada por parénquima de reserva -
parénquima amilifero — devido a elevada densidade de amiloplastos (armazenamento de amido).
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O limite interno do cértex é definido pela endoderme (Fig. 5¢, 5f), uma camada de células com
reforco de suberina em toda a superficie celular formando a Fita/Banda de Caspary (diferente
nas Liliopsidas) (Fig. 6).

parénquima cortical endoderme com Fita de Caspary
| \./
* K / periciclo
)"~ floema

célula de passagem
protoxilema (traqueia)

Figura 6. Esquema representativo do cilindro central em plantas da classe
Magnoliopsida. Esquema adaptado de
https://wikiciencias.casadasciencias.org/.

A Fita de Caspary, tipica das raizes (principal érgdo responsavel pela absorgdo), tem como fungéo
impedir a livre passagem de agua e ides pelo apoplasto até aos feixes xilémicos, mas forcar a sua
passagem através da membrana celular chegando ao sistema vascular pela via simplastica através
das células de passagem (Fig. 7). As células de passagem diferem das restantes células da
endoderme por apresentarem uma parede celular fina e pouco suberizada ficando geralmente
localizadas em posicdo oposta ao protoxilema. Nas raizes de plantas adultas, incluindo
Magnoliopsida sem crescimento secundario, pode ocorrer a deposicdo de suberina na parede
interna da endoderme formando uma lamela quase continua na qual se podera posteriormente
depositar uma camada de celulose (tipico da maioria das Liliopsida).

Na regido interna da endoderme encontra-se o periciclo (Fig. 5c, 5f), uma camada de células de
parénquima com caracteristicas meristematicas (meristema interno). Ainda que surja com uma
Unica camada de células em raizes de dicotileddneas, o periciclo tende a apresentar varias
camadas celulares em raizes adultas de monocotileddneas, sendo esse o padrdo comum em
Pinopsida.

O periciclo é responsavel pela formacado das raizes laterais e € um 6rgdo com origem enddgena
em Magnoliopsida e Liliopsida ((ver detalhes do processo no ponto 1.6). No caso das
Magnoliopsida com crescimento secundario, o periciclo esta também envolvido no crescimento
secundario por estar associado a formacdo do cambio interfascicular e a formagdo do cambio
cortical (felogéneo) em algumas espécies.
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Nos caules, o periciclo estd ausente, os 6rgaos laterais tém origem nos gomos axilares e o cambio
interfascicular tem origem em células de parénquima que sofrem desdiferenciacdo celular e
readquirem competéncia meristematica.

Membrana
plasmatica Banda de

Parede celular
(apoplasto)

Elemento dos
Solugdo absorvida vasos xilémicos

pela raiz no solo

A\ 4

— — )

Plasmodesma

T T T
Epiderme/Cortex Endoderme Estela

Figura 7. Representacdo da circulacdo de agua e iGes nas células da raiz apds a sua absorcdo pelos pélos
radiculares até aos feixes xilémicos seguindo a via apoplastica e a via simplastica. Esquema adaptado de
Crang et al. (2018).

O sistema vascular forma o cilindro central (Fig. 5c, 5f) e, quando associado ao crescimento
primario das Magnoliopsida, apresenta uma disposicdo em estrela com varios “bragos” de xilema,
podendo existir de 1 (monarco), 2 (diarco), 3 (triarco), 4 (tetrarco) a um maximo de 8 bracos
(poliarco), intercalados por floema — sistema vascular do tipo radial (alternado).

O xilema primario apresenta um desenvolvimento exarco caracterizado pela presenca do
protoxilema, o primeiro a formar-se, o qual ocupa uma posicdo mais externa, junto ao periciclo.
Em raizes jovens, o sistema vascular é caracterizado apenas pela presenca de protoxilema (Fig.
5¢), sendo possivel observar a zona central com células de parénquima que acabardo por ser
substituidas pelo metaxilema (endarco), visivel nas raizes de plantas adultas (Fig. 5f). A formacdo
do xilema ocorre, portanto, de forma centripeta.

O xilema é constituido por traqueias e traqueideos (vasos condutores que asseguram o
transporte), células de parénquima (associadas a diversas atividades metabdlicas, translocacéo e
armazenamento) e fibras (fundamentais para suportar o corpo da planta). Podem por vezes estar
presentes outros tipos celulares como as estruturas secretoras, vasos resiniferos e lacticiferos.

O floema possui um papel fundamental no transporte de uma diversidade de substancias
(acucares, aminodcidos, micronutrientes, lipidos, hormonas, proteinas e RNAs), funcionando
como a principal via de comunicacdo a longa distancia. A sua classificacdo enquanto floema
primario ou floema secunddrio depende de estar associado ao crescimento primario, resultando
da diferenciacdo do procambio, ou ao secundario, tendo origem no cambio vascular e, por isso,
associado ao crescimento secunddrio de dicotileddneas lenhosas. O floema primario apresenta
um padrdo de diferenciacdo similar ao xilema, sendo o protofloema o primeiro a formar-se,
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localizado para o exterior, e o metafloema mais tardiamente, localizado para o interior da raiz.
Este padrdo de diferenciacdo do sistema vascular é comum a maioria das Magnoliopsida e
Liliopsida.

O sistema vascular adquire a denominagdo de Colateral Aberto por permanecerem algumas
células do procambio no estado indiferenciado entre o xilema e o floema primarios, as quais
funcionardo como cadmbio vascular (intrafascicular) originando xilema e floema secundarios
aquando do crescimento secundario. O sistema vascular com disposicdo radial adquire a
denominagdo de sistema vascular do tipo colateral aberto.

4.2. Plantas pertencentes a classe Liliopsida

Num corte transversal realizado na regido de diferenciacdo da raiz de milho (Zea mays L.) é
possivel identificar os diferentes tecidos associados ao crescimento primario caracteristico de
plantas pertencentes a classe Liliopsida (Fig. 8).

Figura 8. Corte transversal do corpo primdrio da raiz de Zea mays obtido na regido de diferenciacdo. a)
visdo geral da raiz, b) ampliagdo de uma regido, permitindo ver em maior detalhe o cilindro central e o
cértex, ¢) detalhe da regido mais externa do cortex, sendo visiveis varios pélos radiculares, d) detalhe do
cilindro central, sendo visivel a endoderme e a organizagdo dos feixes vasculares. Col: colénquima, End:
endoderme, Ep: epiderme, Fl: floema, Md: medula, Pa: parénquima, Pc: periciclo, Pr: pélos radiculares, XI:
xilema. As setas em c) e d) indicam a existéncia de espacos intercelulares que podem surgir de forma
lisdgena (por lise celular) ou esquizégena (por separacdo das células durante o crescimento).
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O tecido localizado mais externamente corresponde a epiderme, formada por uma Unica camada
de células, sem cuticula e exibindo a presenca de pélos radiculares (unicelulares), indicando que
o corte histolégico foi efetuado na zona pilosa (Fig. 8a,b,c). Nas camadas subepidérmicas
encontram-se algumas (duas a trés) camadas de células mais reforcadas — colénquima (tecido de
suporte, protecdo ou sustentacdo) — tipico de drgdos juvenis. Abaixo do colénquima identificam-
se varias camadas de parénquima (parénquima cortical) formado por células de maiores
dimensdes, paredes finas e espacos intercelulares (apoplasto). Os dois tecidos, colénquima e
parénquima, formam o cértex, de menor dimensdo quando comparado com o das
dicotileddneas.

A limitar o cértex do cilindro central encontra-se a endoderme (Fig. 8d), formada por uma camada
unicelular de células de parénquima, sem espacos intercelulares, de parede reforcada na
orientacdo radial e transversa (anticlinal) por deposicGes de suberina e de proteinas, formando a
banda de Caspary (componente da parede celular primdria) em forma de U. A intercalar essas
células existem células sem reforco — células de passagem, normalmente localizadas em frente
aos bracos de xilema, cuja funcdo é permitir a passagem da dgua e solutos pela via simplastica
até aos feixes xilémicos.

O cilindro central é formado pelo sistema vascular e a pela medula localizada na regido mais
interna (Fig. 8a). O sistema vascular é formado por numerosos “arcos” de protoxilema (traqueias
e traqueideos) localizados numa posicdo mais interna, alternando com pequenos grupos de
floema localizados mais externamente (Fig. 8d). O sistema vascular poliarco apresenta-se
distribuido de forma relativamente homogénea em redor da medula. Por apresentar auséncia de
cambio vascular entre xilema e floema o sistema vascular diz-se do tipo colateral fechado.

A medula, formada por parénquima medular, é caracteristica das monocotiledéneas e pode
funcionar como tecido de reserva na raiz.

Magnoliopsida e Liliopsida diferem relativamente a dimensdo do cortex (maior em
Magnoliopsida), ao nimero de vasos xilémicos (em maior nimero nas Liliopsida) e a existéncia
de medula (ausente em Magnoliopsida).
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5. Crescimento secundario

O crescimento secundario esta associado aos dois meristemas secundarios conhecidos devido a
sua localizagdo como meristemas laterais:

| - Cdmbio vascular

Estd presente em dicotiledéneas lenhosas (apenas algumas monocotiledéneas apresentam
crescimento secundario, sendo esse considerado crescimento secundario andmalo) e
gimnospérmicas. Tem origem em células do procambio que permanecem indiferenciadas entre
o xilema e floema primarios (cdmbio intrafascicular ou fascicular) e em células de parénquima
adjacentes aos polos dos raios de protoxilema separando os feixes vasculares (cambio
interfascicular).

Localiza-se inicialmente entre o metaxilema e o metafloema e a sua a atividade marca o inicio do
crescimento secundario, conduzindo a diferenciacdo de xilema secundario para o interior do
cilindro central e de floema secundario para o exterior com o consequente engrossamento da
raiz (Fig. 9).
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Figura 9. Diferenciacdo de xilema e floema secundario devido a atividade do cambio vascular. Esquema
adaptado de Paniagua et al. (2007).

O processo de diferenciacdo de células de xilema e floema é gradual, o que significa que as
células do cdmbio vascular, ao dividirem-se, originam células de xilema e de floema
derivativas, em que o nivel de diferenciacao ainda ndo Ihe permite desempenhar a sua funcao,
atingindo gradualmente o nivel méaximo de diferenciacdo (Fig. 10).
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Floema derivativas

Cambio vascular (meristema lateral)

Figura 10. Representac¢do da diferenciagdo gradual de xilema e floema secundario devido a atividade do
cambio vascular. a) esquema representando o processo de diferenciagdo das células de xilema e floema
secundario; b) corte transversal de raiz de tilia onde é possivel observar as células do meristema vascular a
partir das quais se diferenciam as células do xilema e floema secunddrio. CV: cdmbio vascular, Fd: células
de floema derivativas, Fl: floema, Xd: xilema derivativas, XI: xilema. Esquema adaptado de Crang et al.
(2018).

A atividade do cdmbio vascular persiste durante toda a vida da planta com variacGes provocadas
pelas estacdes do ano, conduzindo a formacdo de células de xilema com tamanho e
espessamento distinto. Em zonas temperadas, as plantas perenes lenhosas apresentam uma
alternancia entre a diferenciacdo de células novas de grandes dimensd&es devido a uma elevada
atividade do cadmbio na primavera e a diferenciacdo de células de tamanho reduzido com a
entrada em dorméncia do cambio durante o periodo desfavoravel que decorre durante o
verdo/inverno. Esta alternancia da origem a formacgdo dos anéis de crescimento (Fig. 11).
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Figura 11. Representacdo da formacdo diferencial de xilema secundério em dicotileddneas lenhosas (a) e
gimnospérmicas (b), com formacdo de células grandes e de paredes menos espessadas durante a
primavera (madeira de primavera: MP) e de células mais pequenas e de maior espessamento durante o
verdo/inverno (madeira de inverno: MI). De salientar a inexisténcia de traqueias nas gimnospérmicas. C:
cambio, Fd: floema derivativas, Xd: xilema derivativas. Esquema adaptado de Myburg and Sederoff (2001).
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O primeiro passo no crescimento secundario passa pela entrada em atividade do cdmbio vascular,
localizado entre o metaxilema e metafloema. O cdmbio vascular é um meristema bifacial,
formando xilema para o seu interior e floema para o seu exterior, produzindo geralmente maior
guantidade de xilema que de floema. A existéncia de cambio vascular estd associada a um sistema
vascular do tipo colateral aberto.

O cambio vascular pode adquirir duas disposi¢cdes dependo da posicdo inicial do procambio:

a)

Localizado nos bracos de xilema e floema, limitado as células de procambio que originam
o cambio intrafascicular (fascicular). Na Fig. 12 é possivel observar o inicio do crescimento
secundario na raiz de Actea sp. onde ainda é possivel observar os trés bracos de xilema
localizados internamente, com protoxilema e metaxilema ja formado, e o floema
localizado na extremidade dos bragos de xilema numa posi¢cdo mais externa (Fig. 12a,b,c).
A separar o xilema do floema identificam-se células mais finas correspondentes ao
cambio intrafascicular (Fig. 12d). Ainda que inicialmente a atividade do cambio vascular
esteja restrita ao cambio intrafascicular ou de células do parénguima localizadas entre os
raios iniciais de xilema e floema (cadmbio interfascicular), em raizes de plantas adultas o
xilema ja ndo apresenta a sua disposicdo em bracos mas adquire uma disposicdo radial.
As células do cambio vascular intrafascicular e interfascicular fundem-se dando origem
ao cilindro central formado no seu interior por xilema e por um anel de floema para o
exterior (Fig. 12¢e,f).

Formando um cilindro continuo, resultante da diferenciacdo de células do periciclo

localizadas em posicdo oposta ao protoxilema (cambio interfascicular). No esquema da
Fig. 13 é possivel perceber o desenvolvimento do sistema vascular.

ANATOMIA E HISTOLOGIA VEGETAL | O Sistema Radicular

18



19

Figura 12. Corte transversal da raiz de Actea sp. no inicio do crescimento secundario (a-d) e com
crescimento secundario evidente (e-f). Col: colénquima, End: endoderme, Ep: epiderme, Fl: floema, Md:
medula, PaA: parénquima amilifero, Pc: periciclo, XI: xilema. Em f) os circulos delimitam a regido do floema
formando um anel continuo em redor do xilema. As setas em d) indicam o cambio intrafascicular.
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Figura 13. Esquema representativo do desenvolvimento do sistema vascular associado ao
crescimento secundario. a) raiz apenas com crescimento primario sendo visivel apenas
protoxilema; b) inicio da diferenciacdo do cambio vascular; c) xilema primdrio completo com
protoxilema, metaxilema e cambio vascular ativo com formacdo de xilema secundario; d)
floema secundario com disposicdo radial, formando um anel localizado externamente ao
xilema; €) cdmbio cortical com atividade conduzindo a formacgdo da periderme, regido do
cortex bastante reduzida devido a atividade do cambio vascular e consequente formagado de
xilema e floema secundario. Esquema adaptado de https://rajusbiology.com/secondary-
growth-in-dicot-stem-root/.

Il - Cdmbio cortical (felogéneo ou cdmbio suber-felodérmico)

Presente em dicotileddneas lenhosas e algumas Liliopsida (considerado crescimento secundario
andmalo) com origem no periciclo ou em células diferenciadas como a epiderme ou no cértex
(parénguima ou colénquima). Em raizes de Liliopsida o cdmbio cortical forma-se geralmente na
parte mais externa do cortex.
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Normalmente, o cdmbio cortical entra em atividade apds o inicio da diferenciacdo do sistema
vascular secundario com a atividade do cdmbio vascular. A sua atividade origina a formacdo do
suber para o exterior e da feloderme para o interior, formando a periderme (constituida pelo
suber, felogéneo e feloderme), a qual apresenta uma funcdo protetora semelhante a epiderme
(Fig. 114).

O felogéneo n3o deixa espacos entre as células exceto na zona das lenticelas®.

Em algumas Pinopsida e muitas Magnoliopsida a endoderme desprende-se juntamente com o
cortex dando lugar a formacgdo da periderme com origem no periciclo.

N +—— Feloderme

- «<— Parénquima cortical

Figura 14. Diferenciacdo da periderme por atividade do cambio cortical. a) Esquema representativo da
composicdo da periderme, adaptado de https://www.repetico.de/card-67455491. b) Corte transversal da
raiz da tilia onde é possivel identificar a composicdo da periderme.

5.1. Plantas pertencentes a divisao Magnoliophyta - classe Magnoliopsida
Na Fig. 15 é possivel observar o crescimento secundario na raiz de tilia.

O xilema secundario que constitui a madeira (hard wood) é formado pelos mesmos elementos
celulares que o xilema primario, no entanto, a sua presenca, tamanho e distribuicdo variam com
a classe a que pertence a planta e com a estagao do ano em que se forma este tecido. A atividade
do cambio é periddica e o xilema que se produz durante um periodo de crescimento forma um
anel de crescimento. Este crescimento estd associado a uma estacdo do ano, conduzindo a
formacdo de um anel — anel de crescimento. Os elementos constituintes do xilema formado na
Primavera sdo muito mais largos e com paredes mais finas que os produzidos no verdo, de
paredes mais espessas e menores dimensdes (xilema tardio ou madeira de inverno).

A amplitude dos anéis de crescimento pode variar de ano para ano dependendo dos fatores
ambientais (disponibilidade de agua, luz, temperatura e fotoperiodo). A dendrologia é a ciéncia
que se dedica ao estudo dos padrdes de crescimento das drvores utilizando essa informacgado para

8 As lenticelas sdo aberturas existentes na periderme de caules e de raizes especializadas, como os
pneumatoforos, apresentando um papel importante nas trocas gasosas.

ANATOMIA E HISTOLOGIA VEGETAL | O Sistema Radicular

21


https://www.repetico.de/card-67455491

avaliar flutuaces do clima e outros eventos que poderdo ter afetado o crescimento das arvores
em anos passados.

Existem, no entanto, fatores de stress que ocorrendo durante o crescimento da planta podem
ser responsaveis pela producdo de mais do que um anel num ano, que sdo denominados por
falsos anéis.

22

Figura 15. Corte transversal da raiz de tilia com crescimento secundario notério. a) visdo geral da raiz, b)
ampliacdo de uma regido central do cilindro central permitindo ver em maior detalhe o xilema primario, ¢)
detalhe da regido do cortex onde é visivel um raio medular na regido do xilema e floema secundario, d)
detalhe da zona do cdmbio cortical, e) detalhe da regido do cortex, sendo visivel a zona do floema
secundario e da periderme, f) detalhe da periderme. Cc: cdmbio cortical, Cv: cdmbio vascular, Cx: cortex,
Ep: epiderme, Fe: feloderme, Fls: floema secundario, Pa: parénquima cortical, Pd: periderme, rM: raio
medular, Td: traqueideos, Tq: traqueiastraqueias, Xlp: xilema primario, Xls: xilema secundario.
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Entre o xilema e floema é possivel observar células de parénquima dispostas longitudinalmente
gue permitem a comunicacdo entre a regido mais interna da raiz e a mais externa — raios
medulares. Para além do papel de comunicacdo celular estas células podem acumular diversas
substancias de reserva e permitem ainda criar espaco para o crescimento lateral do érgao.

5.2. Plantas pertencentes a divisdo Pinophyta

Nas Gimnospérmicas a estrutura do xilema secundario é mais simples e homogénea que nas
Angiospérmicas. A maior diferenca estd relacionada com a auséncia de tragueias nas
Gimnospérmicas, sendo a maioria do xilema constituido por traqueideos. Outra caracteristica
deste grupo é a reduzida quantidade de parénquima, as células que servem como elementos
condutores e de armazenamento (Fig. 16a). Ainda assim, é possivel observar, em raizes mais
jovens, a presenca de células de parénquima distribuidas na regido do xilema secundario (Fig.
16d) bem como de células de parénguima constituintes dos raios medulares (Fig. 16b,c,d).

Os raios medulares, formados por células de parénquima, sdo geralmente unisseriados. No xilema
¢ possivel observar a presenca de canais resiniferos (canais esquizogenos), espacos abertos
intercelulares, onde é secretada a resina produzida pelas células secretoras (células resiniferas
ou produtoras de resina) localizadas nas suas paredes (Fig. 16b).

Tratando-se de uma raiz ainda jovem, ndo é possivel identificar claramente os anéis de
crescimento ao nivel do xilema secundario, facilmente identificaveis em raizes de plantas adultas
(Fig. 17). A presenca de cambio vascular é facilmente identificada tanto em plantas jovens como
plantas adultas (Fig. 17e, Fig. 17d,e), bem como a presenca de periderme (Fig. 17f, 17f).
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Figura 16. Corte transversal da raiz de Pinus sp. com crescimento secundario. a) visdo geral da raiz, b)
ampliacdo de uma regido central do cilindro central permitindo ver em maior detalhe o xilema secundario
intercalado por um raio medular e presenca de canais resiniferos, ¢) detalhe da regido do cértex onde é
visivel um raio medular na regido do xilema e floema secundario, d) detalhe da zona do xilema secundario
com presenca de células de parénquima, e) detalhe da regido do cortex sendo visivel a zona do floema
secundario e da periderme, f) detalhe da periderme. Cc: cdmbio cortical, CR: canal resinifero, Cv: cambio
vascular, Ep: epiderme, Fl: floema, Pa: parénquima, Pd: periderme, rM: raio medular, XI: xilema.
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Figura 17. Corte transversal da raiz de Pinus sp. com crescimento secundario notdrio. a) visdo geral da raiz,
b) ampliacdo de uma regido central do cilindro central e cértex permitindo ver em maior detalhe o xilema
secundario intercalado por um raio medular e presenca de canais resiniferos bem como o anel de floema
secundario, c) detalhe da regido do xilema secundario sendo visiveis os anéis de crescimento, d) detalhe
da zona do cambio vascular, e) detalhe da regido do cértex sendo visivel a zona do floema secundario, f)
detalhe do coértex e da periderme. CR: canal resinifero, Cv: cambio vascular, CX: cértex, Ep: epiderme, Fl:
floema, Pd: periderme, Pd: peridermel, rM: raio medular, XI: xilema, XI-Ot: xilema formado durante a
estacdo desfavordvel, XI-Pr: xilema formado durante a Primavera.

ANATOMIA E HISTOLOGIA VEGETAL | O Sistema Radicular



6. Ralzes laterais ou secundarias

As raizes laterais tém uma origem enddégena, formado a partir de um tecido localizado
no interior da raiz, o periciclo. Na regido do periciclo, algumas células (fundadoras)
readquirem as caracteristicas meristematicas e, por divisdes periclinais, iniciam o
processo de formacdo de raizes laterais.

Figura 18. Desenvolvimento de raizes laterais (secunddrias) em Actea sp. sendo visivel o inicio da sua
formacdo junto ao periciclo (a) e o seu progressivo desenvolvimento através do cortex (b,c) até romper a
epiderme (c) e continuar o seu crescimento (e,f ). O sistema vascular das raizes emergentes e da raiz
principal permanece conectado (d).
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O primodrdio radicular penetra progressivamente na endoderme e no cértex onde ocorre a
formacdo do meristema apical radicular da nova raiz (Fig. 18).

Apods penetrar a rizoderme, a nova raiz torna-se visivel a superficie da raiz que Ihe deu origem,
sendo o orificio por onde surgiu “vedado” por uma camada de células com reforco de suberina.

O sistema vascular das raizes emergentes desenvolve-se até ao xilema e floema da raiz principal
gue lhe deu origem ficando as raizes laterais conectadas ao sistema vascular central.

A origem das raizes laterais geralmente difere entre Magnoliopsida e Liliopsida. Em
Magnoliopsida é comum observar a origem das raizes laterais numa posi¢cdo oposta ao xilema,
enguanto em Liliopsida a formacdo deste drgdo ocorre numa posicdo oposta ao floema.
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