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Como foi abordado no capitulo anterior, o processo de
embriogénese estabelece o eixo apical-basal da planta,
com o meristema apical do caule em uma extremidade e o
meristema apical da raiz em outra. Durante a embriogéne-
se, o padrdo radial dos sistemas de tecidos dentro do eixo
também é determinado. A embriogénese €, entretanto, so-
mente o inicio do desenvolvimento do corpo da planta. A
maior parte do desenvolvimento da planta ocorre ap6s a
embriogénese por meio da atividade dos meristemas. Essas
regiGes com tecidos ou populacdes de células embriondrias
retém o potencial para se dividir apés a embriogénese ter
terminado. Durante a germinagio da semente, os meristemas
apicais da raiz e do caule do embrido produzem células que
ddo origem a raiz, caule, folha e flor da planta adulta.

Meristemas Apicais e Suas Derivadas

Os meristemas apicais sao encontrados no apice de todas as
raizes e caules e estdo envolvidos, principalmente, com o cresci-
mento em comprimento do corpo da planta (Figura 23.1). O
termo “meristema” (do grego: merismos, divisao) enfatiza a ati-
vidaderde divisdo da célula como uma caracteristica do tecido
meristematico. As células que mantém o meristema como uma
fonte continua de novas células — ou seja, as células que perpe-
tuam o meristema — sao chamadas iniciais. As iniciais s3o célu-
las que se dividem de modo que uma das células irmas permane-
ce no meristema como uma inicial, enquanto a outra se torna
uma nova célula do corpo ou derivada. As células derivadas,
por sua vez, podem dividir-se vérias vezes proximo do
meristema apical da raiz ou do caule, antes de se diferencia-
rem. No entanto, as divisoes celulares ndo estdo limitadas as
iniciais e suas derivadas imediatas. Os meristemas primarios (te-
cidos meristematicos primarios) — protoderme, procdmbio e
meristema fundamental — que sao formados durante a embrio-
génese, propagam-se no corpo da planta pela atividade dos

meristemas apicais. Esses meristemas primarios sdo tecidos g
cialmente diferenciados que permanecem meristematicos
algum tempo, antes de comecarem a sua diferenciagao em &

de crescimento que envolve a extensio do corpo do vegetal e
formacio dos tecidos primérios é denominado crescimento g
mario, e o corpo da planta composto por estes tecidos é ¢
do de corpo primario (Capitulo 17). O crescimento primarie
raiz e do caule é discutido mais detalhadamente nos Capit
24 ¢ 25, respectivamente; o crescimento secundario que en
o espessamento do caule e da raiz ¢ abordado no Capitulo 25

A presenga dos meristemas, que adicionam células ao o
po da planta por toda a sua vida, é responsavel por uma &
principais diferencas entre as plantas e os animais. Os p
ros e os mamiferos, por exemplo, formam muito cedo tee
os seus 6rgaos e cessam o seu crescimento quando ating
maturidade, embora as células de certos tecidos “se renows
tais como a pele e o revestimento do intestino, que continuzs
a se dividir. As plantas, entretanto, continuam a crescer durams
toda a sua vida. Este crescimento prolongado ou ilimitado &&8
meristemas apicais é descrito como indeterminado.

O crescimento nas plantas €, de um certo modo, uma
pensacido a mobilidade dos animais. As plantas “movem-ss
pelo crescimento de suas raizes e caules, ambos envolvendo me
dancas de tamanho e forma. Como resultado dessas mudas
cas, a planta altera sua relacio com o ambiente, como, pes

raizes em direcdo a dgua. A seqiiéncia dos estagios de crese
mento nas plantas corresponde, assim, a uma série total de acaes

PONTOS PARA REVISAO

Ao término da leitura deste capitulo, vocé devera ser capaz de responder as
seguintes questdes:

—1

1. O que é um meristema apical e qual é a sua composicao?

2. Quais sdo os trés processos que se sobrepdem no desen- |
volvimento da planta e como ocorre esta sobreposicao? !

3. Quais sdo os trés sistemas de tecidos do corpo do vegetal?‘ ]
De que tecidos sdo eles formados? I

4. De que modo as células do parénguima, do colénquima eT
do esclerénquima diferem umas das outras? Quais sdo as
suas respectivas funcoes? ;

5. Quais sdo as principais células de conducdo do xilema? E do
floema? Quais sdo as caracteristicas de cada um desses ti-
pos celulares?

6. Quais os papéis desempenhados pela epiderme?
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Protoderme

Primordio foliar Meristema fundamental

Meristema apical do caule .
Procambio

Primérdio de gema axilar

Meristema fundamental

Meristema apical da raiz
Procambio <

Protoderme

Coifa

T
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23.1 Meristemas apicais do caule e da raiz (a) Secdo longitudinal do dpice caulinar de lilés Syringa vulgaris), mostrando o meristema
apical, primérdios foliares e gemas axilares. (b) Secio longitudinal do dpice de raiz de rabanete Raphanus sativus), mostrando o
meristema apical revestido pela coifa. Notar as fileiras ou linhagens de células situadas atrds do meristema apical da raiz. A protoderme,
0 procdmbio e o meristema fundamental sdo tecidos parcialmente diferenciados conhecidos como meristemas primdrios.

motoras dos animais, especialmente aquelas associadas a ob-
tengdo de alimento e de dgua. De fato, o crescimento observa-
do nas plantas compensa muito das fun¢des que sio agrupa-
das sob o termo “comportamento” nos animais.

Crescimento, Morfogénese e Diferenciacdo

O desenvolvimento — a soma total dos eventos que progressi-
vamente formam o corpo de um organismo — envolve trés
processos que se sobrepdem: crescimento, morfogénese e diferen-
ciagdo. O desenvolvimento ocorre em resposta s instrugdes con-
tidas nas informagoes genéticas que um organismo herda de seus
pais. O modelo de desenvolvimento especifico seguido nas plan-
tas, entretanto, ¢ determinado em grande parte pelos fatores
ambientais, tais como o comprimento do dia, a qualidade ¢ a
quantidade de luz, a temperatura e a gravidade (ver Capitulo 28).

O crescimento — um aumento irreversivel de tamanho — é
efetivado pela combinacao de divisdo e expansio celular (ver
Capitulo 3). A divisdo celular por si s6 ndo constitui crescimen-
to. Esta pode simplesmente aumentar o nimero de células, sem
aumentar o volume total de uma estrutura. A adicio de células
ao corpo da planta, por meio de divisées celulares, aumenta o
potencial para o crescimento, pois aumenta o namero de célu-

Meristemas primarios

Protoderme

Meristema apical

Procambio

> Epiderme (sistema dérmico
ou de revestimento)

Meristema fundamental ———~ Parénquima, colénquima
e esclerénquima

(sistema fundamental)

> Xilema e floema primarios
(sistema vascular)

las que podem crescer; no entanto, a maior parte do crescimento
da planta € obtido pela expansio celular.

Durante seu desenvolvimento, a planta adquire uma forma
especifica — processo conhecido como morfogénese (do gre-
go: morphe, forma, e genesis, origem). Os planos nos quais as
células dividem-se e a subseqiiente expansdo destas tém sido
considerados desde longa data como os fatores primarios que
determinam a morfologia de uma planta ou de uma parte dela.
Entretanto, um nimero cada vez maior de evidéncias indica que
0 primeiro evento na morfogénese € a expansio do tecido,
o qual ento é subdividido em unidades menores por divisdes
celulares: esta diferenciacio tissular e celular tem como conse-
quiéncia a morfogénese.

A diferenciacao — processo pelo qual as células com cons-
tituicdo genética idéntica tornam-se diferentes umas das outras
e também das células meristematicas que lhes deram origem
(Figura 23.3) — inicia-se, freqientemente, enquanto as células
ainda estdo em crescimento. A diferenciacio celular depende
do controle da expressdo génica. Os diferentes tipos de células
e tecidos sintetizam distintas proteinas porque expressam cer-
tos conjuntos de genes que nao 30 EXPressos por outros tipos
de células e tecidos. Por exemplo, as fibras e as células do
colénquima sio células de sustentagio, mas as paredes celula-

Tecidos primarios

23.2 Do meristema apical aos teci-
dos primdrios Diagrama resumindo, a
partir do meristema apical, a origem dos
meristemas primdrios e destes, a origem
dos sistemas de tecidos do corpo primd-
vio da planta.
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(e) Elemento
de vaso

(a) Célula
meristematica

(d) Fibra

res das fibras s3o tipicamente rigidas, enquanto as das células
do colénquima sdo flexiveis. Durante o seu desenvolvimento,
as fibras sintetizam enzimas que produzem lignina, que confe-
re rigidez as suas paredes, e as células do colénquima, diferen-
temente, sintetizam enzimas que produzem pectinas, que con-
ferem propriedades pldsticas as suas paredes.

Embora a diferenciacao celular dependa do controle da ex-
pressdo génica, o destino de uma célula vegetal — isto €, em
que tipo de célula devera se tornar — é determinado pela sua
posicao final no 6rgdo em desenvolvimento Ainda que as li-
nhagens de células, tais como aquelas da raiz, possam estar es-
tabelecidas, a diferenciacdo celular ndo é dependente da linha-
gem. Se uma célula indiferenciada é deslocada de sua posicao
original para outra posicao, ela se diferenciard em tipo celular
apropriado para a sua nova posicao. Um aspecto da interacdo
da célula vegetal é a comunicacgdo da informacio posicional de
uma célula para outra.

As discussoes sobre diferenciagio freqiientemente fazem
referéncia & determinagio e a competéncia. Determinacao sig-
nifica 0 comprometimento progressivo para um curso especi-
fico de desenvolvimento, levando a diminuicdo ou a perda da
capacidade de reassumir o crescimento. Algumas células tor-
nam-se determinadas mais cedo e de forma total do que ou-
tras, enquanto algumas mantém a capacidade de desdiferenciar-
se e dividir-se, e sua progénie diferencia-se em praticamente
qualquer tipo celular. Competéncia refere-se a habilidade de
uma célula desenvolver-se em resposta a um sinal especifico,
como, por exemplo, a luz.

Organizacao Interna do Corpo da Planta

As células estao associadas de diferentes maneiras, umas com
as outras, formando unidades estruturais e funcionais chama-

(b) Célula companheira

(¢c) Células
parenquimaticas

23.3 Diferenciacdo de células Vd-
rios tipos de células podem originar-
se a partir de uma célula meristemd-
tica do procambio ou do cambio vas-
cular. (a) A célula meristemdtica, aqui
mostrada (no centro), contendo um
vacuolo unico e grande, é caracteris-
tica do cambio vascular. As células
E 1 procambiais tipicamente apresentam
varios vacuolos pequenos. Quatro ti-
pos diferentes de células estdo tam-
bém representados aqui: (b) elemen-
to de tubo crivado e sua célula compa-
nheira, (c) células parenquimaticas,
(d) fibra e (e) elemento de vaso. As
células meristemdticas ou as precur-
soras dessas células tém constituicdo
genética idéntica. Os vdrios tipos de cé-
lulas tornam-se distintos uns dos ou-
tros porque expressam grupos de ge-
nes que ndo sdo expressos pelas outras
células.

e elemento de
tubo crivado

das tecidos. Além disso, os principais tecidos das plantas vas-
culares estao agrupados em unidades maiores, fundamentados
em sua continuidade pelo corpo da planta. Essas unidades
maiores, conhecidas como sistemas de tecidos, sdo facilmente
reconheciveis, muitas vezes, a olho nu. Existem trés sistemas
de tecidos e a sua presenca na raiz, no caule e na folha revela a
similaridade bdsica entre esses 6rgaos da planta, bem como a
continuidade do corpo da planta. Os trés sistemas de tecidos
s30: (1) o sistema dérmico (ou de revestimento), (2) o sistema
vascular e (3) o sistema fundamental. Os sistemas de tecidos
iniciam-se durante o desenvolvimento do embrido, onde os seus
precursores sdo representados pelos meristemas primarios —
protoderme, procdmbio e meristema fundamental, respectiva-
mente (Figura 23.2), conforme mencionado no Capitulo 22.
O sistema fundamental consiste em trés tipos de tecidos fun-
damentais — o parénquima, o colénquima e o esclerénquima.
O parénquima €, sem divida, o mais comum dos tecidos funda-
mentais. O sistema vascular consiste em dois tecidos de condu-
¢ao — xilema e floema. O sistema dérmico é representado pela
epiderme, que € o revestimento externo do corpo primario da
planta, e, mais tarde, pela periderme nas partes da planta que
tém crescimento secundario em espessura (ver Capitulo 17).
No corpo da planta, os vérios tecidos estao distribuidos se-
gundo padrdes caracteristicos, dependendo da parte da planta
ou do seu grupo taxondmico, ou mesmo de ambos. Os padrdes
sdo essencialmente semelhantes entre as diferentes partes da plan-
ta— os tecidos vasculares estdo contidos dentro dos tecidos do
sistema fundamental com o tecido dérmico formando o revesti-
mento externo. As principais diferencas entre os padrdes depen-
dem, em grande parte, da distribui¢io relativa dos tecidos vas-
culares e dos tecidos do sistema fundamental (Figura 23.4). No
caule das eudicotiledéneas, por exemplo, o sistema vascular pode
formar uma estrutura com feixes interligados, localizados den-



tro do tecido fundamental. A regido interna aos feixes vascula-
res ¢ chamada de medula, e a regido externa a estes é chamada
cortex. Na raiz da mesma planta, os tecidos vasculares podem
formar um cilindro sélido (cilindro vascular ou estelo) envolvi-
do pelo cortex. Na folha, os tecidos vasculares caracteristicamente
formam um sistema de feixes vasculares (nervuras) dentro do
tecido fundamental fotossintetizante (mesofilo).

Os tecidos podem ser definidos como grupos de células que
sdo estruturalmente e/ou funcionalmente distintos. Os teci-
dos formados por apenas um tipo de célula sdo denominados
tecidos simples, enquanto aqueles tecidos formados por dois
ou mais tipos de células sao denominados tecidos complexos.
Os tecidos do sistema fundamental, como parénquima,
colénquima e esclerénquima, sio tecidos simples; xilema,
floema e epiderme sio tecidos complexos.

Mesofilo Xilema primario

Feixes vasculares

Floema primario

Epiderme

(a) Folha

Epiderme

Cortex

Feixes vasculares <

Xilema primario
Floema primario

(b) Caule

Epiderme
Cortex

Xilema primario
Floema primario

(c) Raiz

23.4 Distribuicdo dos tecidos vasculares e dos tecidos do
sistema fundamental na folha, no caule e na raiz de eudi-
cotiledbneas (a) Na folha, os tecidos do sistema fundamental sédo
especializados para a fotossintese e representados pelo mesofilo.
Os feixes vasculares compostos por xilema primdrio para o trans-
porte de dgua e por floema primdrio para o transporte de aclicar
estdo envolvidos pelo mesofilo. (b) No caule, o sistema fundamen-
tal é representado pela medula e pelo cértex, com os feixes vascula-
res dispostos em um padrdo circular entre o cértex e a medula. (c)
Na raiz, o sistema fundamental é representado apenas pelo cortex,
que circunda o xilema primdrio e o floema. A epiderme forma o re-
vestimento externo nestes trés orgdos da planta.

531

Células e Tecidos do Corpo da Planta

25 pm

Espacos intercelulares

23.5 Parénquima e colénquima As células parenquimaticas (abai-
x0) e as células de colénquima com paredes celulares desigualmen-
te espessadas (acima) sdo observadas na secdo transversal da re-
gido cortical do caule de sabugueiro-do-canadd (Sambucus
canadensis). Em algumas das células parenquimdticas uma malha
de linhas pode ser vista nas paredes. As dreas claras dentro da malha
sdo os campos de pontoacdo (setas), que sdo dreas mais delgadas
nas paredes. Os protoplastos das células colenquimdticas estéo
plasmolisados e deste modo aparecem retraidos das paredes. As
areas claras entre as células sdo espacos intercelulares.

Tecidos Fundamentais

O Parénqguima Esté Envolvido com a Fotossintese, o
Armazenamento e a Secrecdo
No corpo primario da planta, as células parenquimaticas comu-
mente dispdem-se como um agregado continuo — o tecido
parenquimatico — por exemplo, no cortex (Figura 23.5) e na
medula dos caules e raizes, no mesofilo (ver Figura 23.26) e na
porgao carnosa dos frutos. Além disso, as células parenquimati-
cas ocorrem como fileiras verticais de células nos tecidos vascula-
res primarios e secunddrios e como fileiras horizontais, denomi-
nadas raios, nos tecidos vasculares secundarios (ver Capitulo 26).
As células parenquimadticas, geralmente vivas na maturi-
dade, sdo capazes de divisao, e embora suas paredes sejam
comumente primarias, algumas células parenquimadticas apre-
sentam também paredes secundarias. Pelo fato de reterem a
sua capacidade meristematica, as células que possuem ape-
nas parede primdria desempenham papel importante na re-
generacdo e na cicatriza¢io de lesdes. Também sio essas cé-
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lulas que ddo origem as estruturas adventicias, tais como as
raizes adventicias que se formam nas estacas caulinares. As
células parenquimaticas estdo envolvidas em atividades tais
como fotossintese, armazenamento e secrecio — atividades
que dependem da presenca de protoplastos vivos. Além dis-
50, as células parenquimaticas tém funcio no movimento da
agua e no transporte de substancias nas plantas.

As Células de Transferéncia Sao Células
Parenquiméaticas com Invaginacées na Parede

Asinvaginac6es da parede das células de transferéncia freqiien-
temente ampliam bastante a drea da membrana plasmatica
(Figura 23.6), e admite-se que estas células facilitam o movi-
mento de solutos a curta distAncia. A presenca de células de
transferéncia geralmente est4 relacionada com a existéncia de
intensos fluxos de solutos através da membrana plasmatica —
tanto em dire¢do ao interior ou para dentro (absorcio), como
em direcdo ao exterior ou para fora (secrecio).

As células de transferéncia sdo extremamente comuns e pro-
vavelmente desempenham funcoes semelhantes em todo o cor-
po da planta. Elas ocorrem em associacdo com o xilema e o
floema das nervuras pequenas ou de menor calibre, nos
cotilédones e nas folhas de muitas eudicotiledoneas herbaceas.
As células de transferéncia também estdo associadas ao xilema e
ao floema dos tracos foliares dos nés, tanto nas eudicotiledone-
as como nas monocotiledoneas. Além disso, sdo encontradas em
varios tecidos de estruturas de reprodugdo (placenta, saco em-

1 pm

23.6 Células de transferéncia Secdo transversal de uma parte do
floema de uma nervura de pequeno calibre da folha de serralha
(Sonchus), mostrando as células de transferéncia com suas numero-
sas invaginacoes nas paredes. Essas invaginacées facilitam o movimen-
to de soluto pelo aumento da superficie da membrana plasmadtica.

brionario e endosperma) e em viarias estruturas glandulares
(nectdrios, glandulas de sal e glandulas de plantas carnivoras),
onde ocorre um intenso transporte de solutos a curta distancia.

O Colénquima Sustenta os Orgaos Jovens em
Crescimento

As células do colénquima, como as células do parénquima, sio
vivas na maturidade (Figuras 23.5 € 23.7). O tecido colenqui-
matico comumente ocorre em corddes isolados ou como um
cilindro continuo sob a epiderme, nos caules e nos peciolos (par-
te da folha que une o limbo ao caule). Também pode ser en-
contrado margeando as nervuras das folhas das eudicotileds-
neas. (As “saliéncias” na superficie externa dos peciolos de aipo
sdo formadas quase inteiramente por colénquima.) As células
do colénquima sdo tipicamente alongadas. Sua caracteristica
mais marcante € a presenca de paredes primarias, desigualmen-
te espessadas, ndo lignificadas e que sao macias e flexiveis, com
uma aparéncia brilhante no tecido fresco (Figura 23.7). Por se-
rem células vivas na maturidade, podem continuar a desenvol-
ver paredes espessadas e flexiveis enquanto o 6rgdo esta se alon-
gando, o que torna essas células especialmente adaptadas para
a sustentacdo de 6rgaos jovens em crescimento.

O Esclerénquima Da Resisténcia e Sustenta as Partes
da Planta que Nao Estdo se Alongando

As células do esclerénquima podem formar um agregado con-
tinuo — o tecido esclerenquimatico — ou podem ocorrer em
pequenos grupos ou, ainda, individualmente entre outras célu-
las. As células do esclerénquima podem desenvolver-se em
qualquer parte, ou em todas as partes, do corpo primario ou
secunddrio da planta e freqiientemente nio apresentam

‘25 pm

23.7 Colénquima, tecido fresco Secdo transversal do tecido
colenquimadtico do peciolo de ruibarbo Rheum rhabarbarum). Em
tecido fresco, como visto aqui, o espessamento desigual das pare-
des das células do colénquima tem um aspecto brilhante.



protoplasto na maturidade. O termo “esclerénquima” é deri-
vado do grego skleros, que significa “duro”, e a principal ca-
sacteristica das células do esclerénquima é a presenca de pare-
de secundaria espessada e comumente lignificada. Devido a
presenga dessas parede, as células do esclerénquima sio elemen-
s importantes na resisténcia e sustentacao nas partes da planta
Jue ja cessaram o alongamento (ver a descricio da parede se-
cundéria no Capitulo 3).

Dois tipos de células no esclerénquima sio reconhecidos:
as fibras e as esclereides. As fibras geralmente sio células lon-
zas, afiladas e comumente ocorrem em cordées ou feixes (Fi-

(a) | 100 pm

23.9 Esclereides ramificadas Esclereide ramificada da folha de livio-d’dgua ou ninféia (Nymphaea odorata), vista sob (a) luz comum
2(b) luz polarizada. Na parede dessa esclereide estdo incluidos numerosos, pequenos e angulosos cristais de oxalato de cdlcio.
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23.8 Fibras do caule de tilia (Tilia
americana) Fibras do floema primdrio:
(a) em secdo transversal e (b) em secdo
longitudinal. A parede secunddria espes-
sada dessas fibras longas apresenta pon-
toacbes relativamente inconspicuas. Ape-
nas uma parte do comprimento total des-
sas fibras pode ser visto em (b). As fibras
estdo ladeadas por células parenquimadti-
cas (a direita).

de eudicotiledoneas. Outras fibras economicamente impor-
tantes, como o canhamo-de-manilha ou abaci, sdo extrai-
das de folhas de monocotileddneas. As fibras podem variar
de comprimento, com 0,8 a 6,0 milimetros na juta, 5,0 a 55,0
milimetros no cAnhamo e 9,0 a 70,0 milimetros no linho.
As esclereides apresentam formas variadas, sendo freqiien-
temente ramificadas (Figura 23.9), e, ao serem comparadas
com a maioria das fibras, sdo células relativamente curtas.
As esclereides podem ocorrer isoladamente ou em grupos no
tecido fundamental. Elas fazem parte da constituicio dos
envoltérios de muitas sementes, das cascas das nozes e dos
carocos (endocarpo) das drupas, e ddo as péras a textura
arenosa (Figura 23.10).

(b) 100 wm
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Fsm

23.10 Esclereides (células pétreas) da péra A parede secundd-
ria dessas esclereides apresenta conspicuas pontoacées simples com
muitas ramificacées, conhecidas como pontoacées ramiformes.
Durante a formacdo dos aglomerados de células pétreas na parte
carnosa da péra (Pyrus communis), ocorrem divisées celulares de
modo concéntrico ao redor de algumas das esclereides formadas
anteriormente. As células recém-formadas diferenciam-se em célu-
las pétreas, sendo entdo incorporadas ao aglomerado.

Tecidos Vasculares

O Xilema E o Principal Tecido de Condugéo de Agua
nas Plantas Vasculares

O xilema, principal tecido condutor de dgua, também esta
envolvido na conducio dos nutrientes minerais, na sustenta-
¢do e no armazenamento de substincias. Juntamente com o
floema, o xilema forma um sistema continuo de tecidos vascu-
lares que percorre todo o corpo da planta (Figuras 23.4 ¢ 23.11).
No corpo primario da planta, o xilema se origina a partir do
procambio. Durante o crescimento secundario, o xilema tem
origem a partir do cimbio vascular (ver Capitulo 26).

As principais células de conducio do xilema s3o os elemen-
tos traqueais, que sao de dois tipos: as traqueides e os elemen-
tos de vaso. Ambos sdo células alongadas, possuem parede
secunddria e no apresentam protoplasto na maturidade; po-
dem ter pontoacdes na parede (Figura 23.12a-d; ver Capitu-
lo 3 para uma introducio sobre a estrutura das pontoagdes).
Diferentemente das traqueides, os elementos de vaso apresen-
tam perfuracoes, que sao areas sem paredes primaria e secun-
daria. A regido da parede que apresenta uma ou mais perfu-
racoes € denominada placa de perfuracao (Figura 23.13); as
perfuracoes geralmente ocorrem nas paredes terminais. Os
elementos de vaso unem-se pelas suas extremidades terminais,
formando colunas continuas ou tubos denominados vasos (Fi-
gura 23.14).

A traqueide, célula que ndo apresenta perfuracdoes, é
menos especializada que o elemento de vaso, que é a princi-
pal célula condutora de dgua nas angiospermas Os elemen-
tos de vasos evoluiram independentemente em vérios gru-
pos de plantas vasculares. A traqueide é o tnico tipo de cé-
lula condutora de dgua, encontrada na maioria das plantas

vasculares sem sementes e nas gimnospermas. O xilema de
muitas angiospermas, entretanto, apresenta tanto elemen-
tos de vaso como traqueides.

Os elementos de vaso sao, geralmente, considerados como
mais eficientes na conducio de dgua do que as traqueides por-
que a dgua flui, de modo relativamente livre, de um elemento
de vaso a outro através das perfuragées. Contudo, os elemen-
tos de vaso, por formarem um sistema aberto, sio menos se-
guros que as traqueides para a planta. A dgua, ao fluir de uma
traqueide para outra, precisa atravessar a membrana das
pontoacdes — paredes primdrias finas e modificadas — de um
par de pontoacdes (ver Capitulo 3). Embora a membrana da
pontoacdo, por ser porosa, ofereca pouca resisténcia a passa-
gem da agua, ela bloqueia até mesmo as menores bolhas de ar

Cambio
vascular

Floema
externo

Xilema 100 pum
primario

Floema
interno

Elementos de vaso grandes
do xilema secundario

23.11 Feixe vascular Secdo transversal de um feixe vascular do
caule de aboboreira (Cucurbita maxima), espécie preferida para o
estudo do floema. Nos feixes vasculares da abobora, o floema
aparece tanto externamente como internamente ao xilema. Um
cambio vascular tipico se desenvolve entre o floema externo e o
Xilema, mas ndo entre o floema interno e o xilema; o cambio vas-
cular ja produziu algum floema secunddrio (duas ou trés cama-
das de células) para o lado externo e algum xilema secunddrio para
dentro. O xilema secunddrio estd bem representado por dois gran-
des vasos. Todo o floema interno é primadrio.



Perfuracdes
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(a) (b) (©

~ ver Capitulo 30). Assim, as bolhas de ar que se formam em
ama traqueide — por exemplo, durante o congelamento e o
descongelamento alternados da dgua do xilema durante a pri-
mavera — ficam restritas aquela traqueide, e qualquer obstru-
230 resultante para o fluxo da dgua é também limitada. Por

(a) 20 pm (b)

2m porcoes da parede em (b).
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23.12 Elementos traqueais e fibras Tipos de células do xilema
secunddrio, ou lenho, de carvalho (Quercus): (a), (b) elementos de
vasos largos e (c) um elemento de vaso estreito; (d) uma traqueide;
(e), (f) fibras. Os pontos escuros nas paredes dessas células corres-
pondem ds pontoacées, embora néo sejam visiveis em (f). As pontoacées
Sdo dredas nas quais a parede secunddria estd ausente. Apends 0s
elementos de vaso tém perfuracées, que séo dreas onde faltam tanto
a parede primdria como a parede secunddria (ver Figura 23.13).

outro lado, as bolhas de ar formadas nos elementos de vaso
podem potencialmente obstruir o fluxo da dgua por toda a
extensdo do vaso. Os vasos largos sdo mais eficientes para a
conducao de d4gua do que os vasos estreitos, mas os primeiros
também tendem a ser mais longos e desse modo menos livres
de “acidentes™ que os vasos estreitos.

Os elementos traqueais do xilema primario apresentam
uma variedade de tipos de espessamentos na parede secun-
daria. Durante o periodo de crescimento ou alongamento
de raizes, caules e folhas, a parede secundiria dos primei-
ros elementos traqueais formados no xilema primario, ou
seja, no protoxilema (proto- significa “primeiro”), é depo-
sitada sob a forma de anéis ou espirais (Figura 23.15). Esses
espessamentos anelares (semelhantes a anéis) ou helicoidais
(espiralados) possibilitam a tais elementos traqueais serem
esticados ou distendidos apds as células terem se diferen-
ciado, embora estas células sejam freqiientemente destrui-
das durante o alongamento do 6rgao. No xilema prima-
rio, a natureza do espessamento da parede é grandemente
influenciada pela intensidade do alongamento. Se houver
pouco alongamento, aparecem elementos traqueais com
menor capacidade de extensdo em lugar de elementos com
maior capacidade de extensdo. Por outro lado, se houver
um alongamento intenso, serdo formados muitos elementos

20 pm

100 pm

23.13 Placas perfuradas Elétron-micrografia de varredura de perfuracoes nas 23.14 Elementos de vaso Elétron-micrografia
Sdredes terminais de elementos de vaso do xilema secunddrio. (a) Placa perfurada de varredura mostrando a regido corresponden-
simples, com uma abertura larga, vista aqui entre dois elementos de vaso de tilia te a trés elementos de vaso que compéem o vaso
Tilia americana). (b) Barras dispostas como os degraus de uma escada de uma do xilema secunddrio de carvalho vermelho
slaca de perfuracdo escalariforme entre os elementos de vaso do amieiro (Alnus (Quercus rubra). Notar as “bordas” (setas) das
ubra). Pontoagées podem ser vistas na parede abaixo da placa perfurada em (a) e paredes terminais entre os elementos de vaso,

unidos pelas suas extremidades.
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23.15 Elementos traqueais Partes dos elementos traqueais do
primeiro xilema formado (protoxilema) de mamona (Ricinus
communis). (a) Espessamentos de parede anelar (em forma de
anéis a esquerda) e espiralado em elementos traqueais parcialmen-
te distendidos. (b) Espessamentos de parede em dupla espiral, em
elementos que jd estdo distendidos. O elemento da esquerda foi
muito distendido e as voltas das espirais se soltaram da parede.

(a)

traqueais com espessamentos anelares e espiralados. No
xilema primdrio formado tardiamente, ou seja, no metaxilema
(meta- significa “depois”), e no xilema secunddrio, a parede
secunddria das traqueides e dos elementos de vasos recobre
completamente a parede primaria, exceto nas regides das
membranas de pontoacao e das perfuracdes dos elementos de
vaso (Figura 23.12a-d). Essas células, denominadas elemen-
tos pontoados, sdo rigidas e ndo podem ser esticadas.

A Figura 23.16 mostra alguns estagios da diferenciacio de
um elemento de vaso com espessamentos espiralados de pare-
de. A diferenciacao do elemento traqueal é um exemplo de
morte celular programada ou apoptose. A morte celular pro-
gramada € o resultado de processos geneticamente programa-
dos que levam a morte da célula. No caso do elemento tra-
queal, ela resulta na eliminacio total do protoplasto. As pare-
des da célula sao mantidas, exceto nas perfuracdes do elemen-
to de vaso, provendo condutos ininterruptos para o transporte
de dgua e substancias nela dissolvidas (ver Capitulo 30).

Além das traqueides e dos elementos de vaso, o xilema con-
tém células parenquimadticas que armazenam varias substan-
cias. As células parenquimaticas do xilema comumente ocor-
rem em fileiras verticais, mas no xilema secundario elas so en-
contradas nos raios. O xilema também contém fibras (Figura
23.12e, 1), algumas das quais s3o vivas na maturidade e desem-
penham a dupla funcio de armazenamento de substancias e
de sustentacdo. Algumas vezes, as esclereides estdo também
presentes no xilema. Na Tabela 23.1 estdo listados os tipos de
células do xilema e suas principais fungoes.

Parede primaria Espessamentos
intumescida na regido da parede Parede primaria Perfuracdo
da perfuracdo secundaria em desintegracdo
e ,/ P
Nacleoem __ || %
degeneracao
(a) i (b) Tonoplasto (o) (d)

23.16 Diferenciacio de um elemento de vaso (a) Elemento de vaso jovem, sem parede secunddria e com um vaciiolo grande. (b) A
célula aumentou de tamanho lateralmente e a deposicdo da parede secunddria se iniciou em forma de uma espiral, quando vista em trés
dimensées; a parede primdria aumentou em espessura nas regies das perfuracoes. (c) A deposicdo da parede secunddria se completou
e a célula esta no estdgio de lise. O niicleo estd em degeneracdo, o tonoplasto rompido e a parede nas regiées das perfuracoes se desin-
tegrou parcialmente. (d) A célula jd se encontra madura; ela perde o protoplasto e apresenta perfuracées nas duas extremidades.



* TABELA 23.1 Tipos de Células do Xilema e do Floema

Tipos Celulares Funcao Principal

Xilema
Elementos traqueais Conducdo de agua e
Tragqueides nutrientes minerais

Elementos de vaso

Fibras Sustentacdo; algumas vezes
armazenamento
Parénguima Armazenamento

Floema
Elementos crivados
Células crivadas
(com células albuminosas)
Elementos de tubos
crivados (com células
companheiras)

Transporte a longa distancia
de substancias organicas
e moléculas sinalizadoras

Esclerénquima Sustentacdo; algumas vezes

Fibras armazenamento
Esclereides
Parénquima Armazenamento

Células

Fibra

Célula
albuminosa

Células
crivadas

00 fzm

parenquimaticas
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O Floema E o Principal Tecido de Conducéo de
Substancias Organicas nas Plantas Vasculares

Embora corretamente caracterizado como o principal tecido con-
dutor de substancias organicas nas plantas vasculares, o floema
desempenha um papel muito maior na vida da planta. Além de
agticares, um grande namero de outras substancias é transpor-
tado pelo floema, incluindo aminoacidos, lipidios, micronutri-
entes, hormonios, estimulos florais (florigeno; ver Capitulo 28)
e numerosas proteinas e RNA, algumas das quais atuam como
moléculas sinalizadoras; ele € também o responsavel pelo
transporte de varios virus. Certamente, a sinalizacdo a grandes dis-
tAncias nas plantas ocorre predominantemente por meio do floema,
que tem sido apelidado de “caminho da superinformacio”.
Quanto a sua origem, o floema pode ser primario ou secun-
dario (Figura 23.11). Do mesmo modo que no xilema primario,
o primeiro floema primario formado (protofloema) é freqiiente-
mente distendido e destruido durante o alongamento do 6rgéo.
As principais células condutoras do floema sio os elemen-
tos crivados. O termo “crivado” refere-se ao conjunto de po-
ros, conhecido como area crivada, através do qual os
protoplastos de elementos crivados adjacentes sio interliga-
dos. Nas plantas com sementes, dois tipos de elementos cri-
vados sao reconhecidos: as células crivadas (Figuras 23.17
e 23.18) e os elementos de tubo crivado (Figuras 23.19 a

Célula
albuminosa

Raio

N ¥ S0 |
b)

20 pm

=3.17 Células crivadas (a) Secdo longitudinal (radial) do floema secunddrio de Taxus canadensis, uma conifera, mostrando as
“2lulas crivadas orientadas verticalmente, fileiras de células parenquimaticas e fibras. Podem ser vistas partes de dois raios orien-
“Sdos horizontalmente, cruzando as células dispostas verticalmente. As células parenquimdticas especializadas, conhecidas como
==lulas albuminosas (ver no texto, adiante) estdo caracteristicamente associadas aos elementos crivados das gimnospermas. (b)
“etalhe de uma porcéo de floema secunddrio da mesma planta, mostrando as dreas crivadas (setas) com calose (coradas em azul)
W55 paredes das células crivadas e as células albuminosas, que formam a fileira de células no topo do raio. Notar a auséncia de

2Gcas crivadas nas células crivadas.
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Reticulo
endoplasmatico

Cavidade

23.18 Area crivada entre as paredes de
duas células crivadas maduras Elétron-
micrografia de transmissdo de uma secao
da drea crivada entre duas células crivadas
do hipocétilo do pinheiro-vermelho (Pinus
resinosa). Grandes quantidades de reticulo
endoplasmadtico tubuloso podem ser obser-
vadas nos dois lados da parede. O reticulo
endoplasmadtico também pode ser visto atra-
vessando os poros (setas) e entrando em
uma cavidade maior, a qual contém bastan-
te reticulo endoplasmatico.

Reticulo

23.21). As células crivadas sdo o unico tipo de célula con-
dutora de substancias organicas nas gimnospermas, enquan-
to nas angiospermas ocorrem somente elementos de tubo
crivado. Os elementos de conducido do floema nas plantas
vasculares sem sementes variam em estrutura e sio referi-
dos simplesmente como “elementos crivados”.

Nas células crivadas, as dreas crivadas apresentam poros
estreitos e uma estrutura relativamente uniforme em toda a
parede. A maioria das areas crivadas esta concentrada nas ex-
tremidades sobrepostas das células crivadas, que sio alonga-
das e delgadas (Figura 23.17a). Entretanto, nos elementos de
tubo crivado, as dreas crivadas de algumas regides da parede
tém poros maiores do que em outras, em tima mesma célula. A
por¢ao da parede portando essas areas crivadas com poros mai-
ores ¢ chamada placa crivada (Figuras 23.19 e 23.20). Embo-
ra as placas crivadas possam ocorrer em qualquer parede, ge-
ralmente se localizam nas paredes terminais. Os elementos de
tubo crivado unem-se pelas suas extremidades terminais, for-
mando séries longitudinais chamadas de tubos crivados. Des-
se modo, uma das principais diferencas entre os dois tipos de
elementos crivados é a presenca de placas crivadas nos elemen-
tos de tubo crivado e sua auséncia nas células crivadas.

A parede dos elementos crivados é, geralmente, descrita
como primdria. Nos cortes de tecido floemitico, os poros das
areas crivadas e das placas crivadas apresentam-se, na maio-

endoplasmatico

=

ria das vezes, obstruidos ou revestidos por uma substancia de
parede chamada calose, que é um polissacarideo composto
de cadeias de residuos de glicose arranjadas em espiral (Figu-
ras 23.17 € 23.19). Sendo toda, quase toda a calose encontra-
da nos poros dos elementos crivados em atividade é ai depo-
sitada em resposta a injuria, durante a preparacio do tecido
para a andlise microscopica. Essa calose e as demais resultan-
tes de ferimentos € referida como “calose de injaria”. Nas
areas crivadas e nas placas crivadas dos elementos crivados
senescentes, a calose também é depositada, sendo chamada
“calose definitiva™.

Diferindo dos elementos traqueais, os elementos crivados
tém protoplastos vivos na maturidade (Figuras 23.18 € 23.20).
Entretanto, o elemento crivado a medida que se diferencia
passa por profundas mudancas, a maior delas representada
pela desintegracdo do nucleo e do tonoplasto e a formagao
das dreas crivadas. A diferenciacio do elemento crivado tam-
bém resulta na perda de ribossomos, do complexo de Golgi e
do citoesqueleto. Na maturidade, os componentes remanes-
centes do protoplasto do elemento de tubo crivado, ou seja, 2
membrana plasmatica, a rede de reticulo endoplasmitico liso
— 0 qual é abundante nas células crivadas, especialmente nas
areas crivadas (Figura 23.18) — e alguns plastidios e mito-
condrias, dispem-se ao longo da parede. Assim, diferente do
protoplasto do elemento traqueal, que apresenta morte celu-
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23.19 Elementos de tubos crivados Secdo longitudinal (radial)
do floema secundario de tilia (Tilia americana), mostrando elemen-
tos de tubo crivado com dreas crivadas e grupos conspicuos de fi-
bras de paredes espessadas. As células parenquimadticas especiali-
zadas, conhecidas como células companheiras (ver no texto, adian-
te), estdo caracteristicamente associadas aos elementos de tubo
crivado. A proteina-P, um componente caracteristico dos elementos
de tubo crivado das magnoliideas e eudicotiledoneas, acumulou-se
nas placas crivadas desses elementos.

Placa crivada

Elementos
de tubo =
crivado lar programada — uma desintegracio total durante a sua

diferenciacio —, no elemento crivado ha uma desintegra¢ao

seletiva. Como serd visto mais adiante, para que o elemento
crivade desempenhe seu papel de elemento condutor de subs-
tancias organicas, este deve permanecer vivo € a0 mesmo tem-
po fornecer um caminho desobstruido para 0 movimento de
agua e as substancias nela dissolvidas (ver Capitulo 30). Um
grande numero de virus também encontra no elemento criva-
do uma estrutura condutora adequada para um rdpido des-

locamento por toda a planta (ver Capitulo 13).

O protoplasto dos elementos de tubo crivado de angiosper-
mas, exceto para muitas monocotileddneas, € caracterizado pela
presenca de uma substancia proteinica, anteriormente chama-
da de “mucilagem” e agora conhecida por proteina-P. (O P

Células
companheiras

Fibras

Proteina-P =

(@) e 3t © T

23.20 Elementos de tubo crivado maduros Elétron-micrografia de transmissdo de partes de elementos de tubo crivado maduros do
“Sema do caule de milho (Zea mays) e de aboboreira (Cucurbita maxima). (a) Secdo longitudinal de parte de dois elementos de tubos
“Svados maduros e de uma placa crivada em milho. Os poros da placa crivada estdo abertos. As numerosas organelas arredondadas,
= inclusdes densas, compostas de proteinas, sdo plastidios. Os elementos de tubo crivado do milho, como os da maioria das monoco-
“2doneas, ndo possuem proteina-P. (b) Secdo longitudinal de partes de dois elementos de tubo crivado de aboboreira. Os elementos de
“bo crivado dessa espécie, como os da maioria das angiospermas, apresentam proteina-P. Nesses elementos de tubo crivado, a proteina-
# gistribui-se ao longo da parede (setas) e os poros (crivos) das placas crivadas estdo abertos. Na parte inferior, a esquerda, e na parte
Superior, d direita, podem ser vistas as células companheiras. (c) Vista frontal de parte de uma placa crivada entre dois elementos criva-
495 maduros de aboboreira. Como visto em (b), os poros da placa crivada estdo abertos, revestidos parcialmente pela proteina-P (setas).




540 Biologia Vegetal

Elementos de tubo
crivado imaturos

Células companheiras

(a)

Célula companheira

23.21 Elementos de tubos crivados imaturos e maduros (a) Secdo transversal
do floema de aboboreira (Cucurbita maxima) mostrando dois elementos de tubos cri-
vados imaturos. Os corpos de proteina-P (setas) podem ser vistos nos elementos de
tubo crivado a esquerda; uma placa crivada imatura pode ser observada no sequndo
. elemento de tubo crivado que estd acima, a direita. As células menores, com contetido
denso, sdo células companheiras. (b) Secdo transversal mostrando dois elementos de
tubos crivados maduros. O tampdo de mucilagem pode ser visto no elemento de tubo
crivado, a esquerda; uma placa crivada madura pode ser observada no elemento de

Elementos de tubo
crivado maduros

(b)

: ¥ :
tubo crivado, d direita. As células menores, com contetido denso, sédo células compa- Placa Célula ’ﬂTf
: - e - b : Iz
nheiras. (c) Secdo longitudinal mostrando elementos de tubos crivados maduros e crivada companheira

imaturos. As setas apontam os corpos de proteina-P nas células imaturas. (c)

refere-se a inicial da palavra inglesa “phloerm™.) A proteina-P tem
sua origem no elemento de tubo crivado jovem, sob a forma de
corpos isolados, chamados de corpos de proteina-P (Figura
23.21a, c). Durante os estagios finais da diferenciacdo, os cor-
pos de proteina-P tornam-se alongados e se dispersam; a prote-
ina-P, bem como os demais componentes que restaram na célu-
la madura, distribuem-se ao longo das paredes. Em tecidos
floematicos secionados em geral sdo encontrados os tampdes de
proteina-P (anteriormente chamados de tampdes de mucilagem)
proximos as placas crivadas (Figura 23.21b). Esses tampdes ocor-
rem apenas nas células que passaram por perturbacoes e resul-
tam da alteragao do contetido dos tubos crivados, que sofrem
danos no momento em que o tecido é secionado. Nos elementos
de tubo crivado maduros que ndo passaram por perturbacoes,
os poros das placas crivadas sdo revestidos por proteina-P, mas
ndo ficam obliterados pelos tampdes (Figura 23.20b, ¢). A fun-
cdo da proteina-P ndo foi ainda bem esclarecida, no entanto,
alguns botanicos acreditam que, juntamente com a calose de
injuria, ela serve para vedar os poros da placa crivada no mo-
mento da injuria, prevenindo, desse modo, a perda do contetido
dos tubos crivados. A Figura 23.22 ilustra alguns estagios da
diferenciacdo de um elemento de tubo crivado com proteina-P.

Os elementos de tubo crivado estdo, caracteristicamente, as-
sociados com células parenquimaticas, chamadas células com-
panheiras (Figuras 23.19 e 23.21), que contém todos os compo-
nentes comumente encontrados nas células vivas das plantas,

incluindo o nicleo. Os elementos de tubo crivado e suas células
companheiras associadas estdo intimamente relacionados duran-
te o desenvolvimento (elas sdo derivadas da mesma célula-mae)
e apresentam numerosas conexoes citoplasmaticas entre elas. As
conexoes consistem em um pequeno poro no lado do elemento
de tubo crivado e de plasmodesmos muitos ramificados no lado
da célula companheira (Figura 23.23). Devido 4s numerosas co-
nexdes via plasmodesmos com os elementos de tubo crivado e
sua semelhanca ultra-estrutural com as células secretoras (gran-
de quantidade de ribossomos e numerosas mitocondrias), acre-
dita-se que as células companheiras desempenham a funcio de
liberagao de substancias para os elementos de tubo crivado. Na
auséncia do nicleo e de ribossomos no elemento de tubo criva-
do maduro, essas substancias deveriam incluir moléculas de in-
formacdo, proteinas e ATP necessarios para a manutencio do
elemento de tubo crivado. A célula companheira representa um
sistema de manutencdo de vida para o elemento de tubo criva-
do. O mecanismo do transporte no floema das angiospermas sera
visto em detalhe no Capitulo 30.

Nas gimnospermas, as células crivadas estdo caracteristica-
mente associadas com células parenquimaticas denominadas
células albuminosas ou células de Strasburger (Figura 23.17b).
Embora geralmente essas células ndo sejam derivadas da mes-
ma célula-mae da célula crivada, acredita-se que desempenham
as mesmas funcées que as células companheiras. A célula
albuminosa, como a célula companheira, possui um nticleo além
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Plasmodesmos envolvidos por Poros em Poros
plaquetas de calose na regido dos poros desenvolvimento abertos
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£3.22 Diferenciacédo do elemento de tubo crivado (a) A célula-mée do elemento de tubo crivado estd em processo de diviséo. () Adivisdo
¥2sultou na formacéo de um elemento de tubo crivado jovem e uma célula companheira. Apés a diviséo, surgem um ou mais corpos de proteina-
= 1o citoplasma, que estd separado do contelido vacuolar pelo tonoplasto. A parede do elemento de tubo crivado jovem se espessou e os sitios
£0s futuros poros (crivos) da placa crivada estéo representados pelos plasmodesmos. Cada plasmodesmo agora estd envolvido por uma plaqueta
&2 calose, em ambos os lados da parede. (c) O niicleo estd em degeneracdo, o tonoplasto desintegrando-se e os corpos de proteing-P dispersan-
&0-se pelo citoplasma, dispondo-se proximos a parede. Ao mesmo tempo, os plasmodesmos da placa crivada em desenvolvimento estéo come-
ando a aumentar em tamanho, formando os poros. (d) Na maturidade, o elemento de tubo crivado néo possui niicleo nem vaciiolo. Todos os
omponentes protoplasmadticos restantes, incluindo a proteina-P, estéo alinhados proximo a parede celular, e os poros da placa crivada estéo
@bertos. As plaquetas de calose foram removidas ¢ medida que os poros aumentavam de tamanho. Embora ndo mostrados neste diagrama,
sambém estdo presentes o reticulo endoplasmdtico liso, as mitocéndrias e os plastidios nos elementos de tubos crivados maduros.
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23.23 Elemento de tubo crivado e célula companheira El¢-
ron-microgrdfia de transmissdo mostrando as interligacées poro-
slasmodesmos entre um elemento de tubo crivado (a esquerda) e
uma célula companheira (a direita), em uma folha de Populus
deltoides. Cada um dos dois plasmodesmos ramificados na pare-
de de célula companheira conecta-se com um pequeno poro na
wvarede do elemento de tubo crivado.

dos outros componentes citoplasmdticos, caracteristicos das
células vivas. Quando os elementos crivados morrem, as célu-
las albuminosas e as células companheiras associadas a eles
também morrem, o que é uma indicagdo a mais da interdepen-
déncia entre os elementos crivados e estas células.

Outras células parenquimaticas ocorrem no floema pri-
mario e no floema secundario (Figuras 23.17 e 23.19). Es-
tas células estdo relacionadas com o armazenamento de va-
rias substincias. As fibras (Figuras 23.17 e 23.19) e as
esclereides também podem estar presentes. Os tipos celula-
res que compdem o floema e suas principais fungdes, junta-
mente com aquelas do xilema, estao listados na Tabela 23.1.

Tecidos Dérmicos

A Epiderme E a Camada Celular Externa
do Corpo Primario da Planta

A epiderme constitui o sistema dérmico (de revestimento) de
folhas, partes florais, frutos e sementes — e também de caules
e raizes, até que estes apresentem um crescimento secunddrio
consideravel. As células epidérmicas sdo bastante variadas tanto
em estrutura como em funcdo. Além das células ndo especiali-
zadas (células comuns), que constituem a maior parte da €epi-
derme, esta pode conter células-guarda (Figuras 23.24 ¢ 23.25),
muitos tipos de apéndices ou tricomas (Figuras 23.26 ¢ 23.27)
e outros tipos de células especializadas.

A maioria das células epidérmicas estd compactamente dis-
posta, fornecendo consideravel protecio mecénica as partes da



542 Biologia Vegetal

= smm
23.24 Estémato, vista frontal Elétron-micrografia de varredu-
ra da epiderme da face inferior da folha de Eucalyptus globulus,
mostrando um tnico estémato com duas células-guarda. Podem
Ser vistos numerosos filamentos de depdsitos de cera epicuticular.

planta. As paredes das células epidérmicas das partes aéreas sdo
recobertas por uma cuticula, que minimiza a perda de dgua. A
cuticula consiste principalmente em cutina e cera (ver Capitulo
2). Em muitas plantas, a cera é exsudada sobre a superficie da
cuticula na forma de laminas lisas, bastonetes ou filamentos,
sendo denominada cera epicuticular (Figura 23.24; ver também
Figura 2.10). A cera é responsavel pelo aspecto brilhante, esbran-
quicado ou azulado na superficie de algumas folhas e frutos.
Entremeada entre as células epidérmicas, que sdo achata-
das, justapostas e tipicamente nio contém cloroplastos, estio
as células-guarda, que, ao contrario, apresentam cloroplastos
(Figuras 23.24 € 23.25). As células-guarda regulam os peque-
NOos poros ou estomatos nas partes aéreas da planta e, em con-
seqiiéncia, controlam o movimento dos gases, incluindo o va-
por d’4gua, possibilitando a sua entrada ou saida da planta.
(O termo estomato comumente é aplicado para o poro ¢ as duas
células-guarda. O mecanismo de abertura e fechamento do
estomato sera discutido nos Capitulos 27 e 30.) Embora os
estomatos ocorram em todas as partes aéreas da planta, eles
sdo mais abundantes nas folhas. As células-guarda freqiiente-
mente estdo associadas a células epidérmicas, que diferem em
formato com relacao as células epidérmicas comuns. Tais cé-
lulas sdo denominadas células subsididrias (Figura 23.25).
Os tricomas tém muitas fun¢des. Os pélos radiculares faci-
litam a absor¢ao de d4gua e nutrientes minerais do solo. Estu-

Célula subsidiaria

Células-guarda

(a) = o

Células subsidiarias

5 pm

Células-guarda
(b)

23.25 Secbes de estomatos (a) Secio paralela a superficie da fo-
Iha de milho (Zea mays), mostrando o poro aberto de um estomato
com suas duas células-guarda imaturas, cujas paredes ainda néo se
espessaram, e duas células subsididgrias. (b) Secdo transversal atra-
Vés de um estomato fechado. Cada célula-guarda de parede espessa-
da estd ligada a uma célula subsididria. O interior da folha corres-
ponde a parte inferior da figura.

dos de plantas de regides aridas indicam que um aumento na
pubescéncia (aumento de tricomas) resulta em um aumento da
refletdncia da radiacdo solar, diminuicio da temperatura da
folha e menor taxa de perda de 4gua. Muitas “plantas aéreas”,
tais como as bromélias epifitas, utilizam os tricomas foliares
para a absor¢do de 4gua e nutrientes minerais. A¢riplex, plan-




fa que cresce em solo contendo alto teor de sal, por outro lado,
possul tricomas que secretam solucdes salinas dos tecidos
foliares, evitando um actimulo dessas substancias téxicas em
seu corpo. Os tricomas também podem atuar na defesa con-
tra insetos. Por exemplo, em muitas espécies existe uma cor-
relacdo positiva entre a pilosidade e a resisténcia ao ataque
de insetos. Os tricomas em forma de ganchos de algumas es-
pecies empalam os insetos e suas larvas, e os tricomas das plan-
tas carnivoras tém um papel importante na captura de suas
presas, os insetos (ver Capitulo 29). Os tricomas secretores
iglandulares) podem fornecer defesa quimica.

O desenvolvimento de tricomas na epiderme de Arabidop-
sis tem fornecido um excelente objeto de estudo do controle
do destino e da diferenciacdo celular nas plantas (Figura 23.27).
Alguns dos genes envolvidos no desenvolvimento dos tricomas
no apice caulinar de Arabidopsis foram identificados, incluin-
do GL1 (GLABROUSI1) e TTG (TRANSPARENT TESTA
GLABRA). Um evento precoce no comprometimento da célu-
la protodérmica para o desenvolvimento do tricoma envolve
um aumento na expressao de GL1. Ao contrario, evidéncias
indicam que o TTG pode ter um papel na inibi¢do das células
protodérmicas vizinhas, impedindo-as de diferenciarem-se em
fricomas. O gene TTG tem também sido relacionado ao desti-
10 da célula epidérmica de raiz (ver Capitulo 24); mutantes rtg
n3o apresentam tricomas nas partes aéreas da planta, mas
mostram pélos radiculares extras. (Por convencio, o gene
mutante € indicado por letra mintscula.)

A Periderme E o Tecido de Protecio Secundario

A periderme comumente substitui a epiderme nos caules e raizes
com crescimento secundario. Embora as células da periderme

50 pm

23.26 Tricomas ramificados e ndo ramificados Elétron-micro-
grdfia de varredura da secdo transversal da folha de verbasco
(Verbascum thapsus). As folhas e os caules dessa espécie mostram-
se densamente lanosos devido a presenca de um grande niimero de
tricomas muito ramificados, como os vistos na epiderme das faces
superior e inferior da folha. Tricomas glandulares curtos, nédo rami-
ficados (semelhantes a cogumelos), estdo também presentes. O sis-
tema fundamental da folha é representado pelo mesofilo, o qual é
permeado por numerosos feixes vasculares ou nervuras (setas).
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23.27 Tricomas ramificados de Arabidopsis Elétron-microgra-
fia de varredura de tricomas ramificados da folha de Arabidopsis
thaliana. Estudos genéticos identificaram dois genes que sdo essen-
ciais para o inicio do desenvolvimento dos tricomas nessa espécie.

geralmente apresentem um arranjo compacto, em algumas re-
gides — as lenticelas — as células estdo frouxamente organi-
zadas e, assim, promovem a aeracao dos tecidos internos das
raizes e dos caules. A periderme consiste, em grande parte, em
suber ou felema, que é um tecido morto, protetor, que apre-
senta paredes celulares intensamente suberizadas na maturida-
de; a periderme também inclui o cdmbio da casca ou felogénio
e a feloderme, tecido parenquimatico vivo (Figura 23.28). O
cambio da casca forma o felema ou stiber em direcio a super-
ficie do 6rgdo (para fora) e a feloderme, em direcio ao interior
(para dentro). A origem do cdmbio da casca é varidvel, depen-
dendo da espécie e do 6rgao da planta. A periderme ser4 con-
siderada em detalhe no Capitulo 26.

Epiderme
morta

> Suber

Felogénio

Feloderme

Cortex

23.28 Periderme Secdo transversal da periderme, que é consti-
tuida por suber, felogénio e feloderme. A periderme do caule de
macieira (Malus domestica) é constituida principalmente pbr ce-
lulas do stber, que sdo formadas para o lado de fora (para cima)
em fileiras radiais a partir das células do felogénio (cadmbio da
casca). Uma ou duas camadas de feloderme ocorrem abaixo do
felogénio.

(cdmbio da casca)
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RESUMO

O Crescimento Primario Resulta da Atividade dos
Meristemas Apicais

Apo6s a embriogénese, a maior parte do desenvolvimento
da planta ocorre por meio da atividade dos meristemas,
que sdo constituidos por iniciais e suas derivadas imedia-
tas. Os meristemas apicais estdo envolvidos principalmen-
te com o crescimento em comprimento de raizes e caules.
Também chamado de crescimento primdrio, este cresci-
mento resulta na formac¢io dos tecidos primérios, que
constituem o corpo primdrio da planta. Alguns tecidos —
parénquima, colénquima e esclerénquima — sio forma-
dos por apenas um tipo de célula e denominados tecidos

simples. Outros tecidos — xilema, floema e epiderme —
sdo formados por dois ou mais tipos de células e chama-
dos tecidos complexos.

O Desenvolvimento Compreende Trés Processos

que se Sobrepdem: Crescimento, Morfogénese e
Diferenciacao

O crescimento, um aumento irreversivel em tamanho, é efe-
tivado principalmente pela expansdo da célula. Morfogéne-
se € a aquisicdo de uma forma em particular, e a diferencia-
¢do € o processo pelo qual as células geneticamente idénti-
cas tornam-se diferentes umas das outras por meio da ex-
pressdo génica diferencial. Embora a diferenciacio celular
dependa do controle da expressio génica, o destino de uma

TABELA SUMARIO Tipos de Tecidos e de Células

TECIDOS

TIPO DE
CELULA

CARACTERISTICAS

LOCALIZACAO

FUNCAO

Tecidos Epiderme
dérmicos (de

revestimento)

Células comuns
(ndo especializadas);
células-guarda; tricomas;
outras células especializadas

Camada de células
externa do corpo
primdrio da planta

Protecdo mecanica; reduz a
perda de agua (cuticula);
aeracdo dos tecidos internos
por meio dos estomatos

Periderme

Células suberizadas (stiber);
células do cambio da casca
(felogénio); células
parenquimaticas da
feloderme; esclereides

A primeira periderme
se forma sob a epiderme;
as peridermes
subseqiientes formam-se
cada vez mais
profundamente na casca

Substitui a epiderme como
tecido de protecdo nas
raizes e caules; aeracdo
dos tecidos internos por
meio das lenticelas

Tecidos do
sistema
fundamental

Parénquima

Célula
parenquimatica

Forma: comumente
poliédrica (multifacetada);
variavel

Parede celular: primaria ou
primédria e secundaria; pode
ser lignificada, suberizada
ou cutinizada

Viva na maturidade

Por toda a planta, como
tecido parenquimatico:
no cortex; na medula e
nos raios medulares; no
xilema e no floema

Processos metabdlicos
como a respiracao,
secrecdo e fotossintese;
armazenamento e
conducdo; cicatrizagao de
ferimentos e regeneracdo

Colénquima

Célula
colenquimatica

Forma: alongada

Parede celular: desigualmente
espessada, apenas primaria;
nao lignificada

Viva na maturidade

Na periferia (sob a
epiderme) nos caules
jovens em crescimento;
freqiientemente como
um cilindro de tecido ou
somente em grupos; nas
costelas ao longo das
nervuras em
algumas folhas

Sustentagao no corpo
primdrio da planta

Esclerénquima Fibra Forma: geralmente bastante Algumas vezes no Sustentacdo; armazenamento

longa cortex dos caules, mais

Parede celular: primaria freqiientemente
e secundaria espessada; associado ao xilema e
freglientemente lignificada floema; nas folhas das

Freglientemente monocotiledoneas
(ndo sempre) morta na
maturidade

Esclereides Forma: variavel; geralmente Por toda a planta Mecanica; protecao

mais curtas que as fibras
Parede celular: primaria e
secunddria espessada;
caracteristicamente
lignificada
Pode ser viva ou morta na
maturidade

(continua)



Elula vegetal é determinado pela sua posicio final no 6r-

230 em desenvolvimento.

As Plantas Vasculares Sao Formadas por Trés

Sistemas de Tecidos
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Os sistemas de tecidos — dérmico, vascular e fundamental

— que estdo presentes na raiz, no caule e na folha, reve-

[Ne]

lam a semelhanca bésica entre os 6rgios da planta e a con- 3
finuidade do corpo vegetal. Originados durante o desen-

volvimento do embrido, esses sistemas tissulares sio deri- 4.

vados dos meristemas primarios — protoderme, procambio

= meristema fundamental, respectivamente. Uma sintese dos 5.

tecidos vegetais e seus tipos celulares pode ser vista na 6

Tabela Sumario.

QUESTOES

1.

Faca a distincdo entre os seguintes termos: célula de
colénquima/célula de esclerénquima; traqueide/elemento de
vaso; placa perfurada/pontoacio; célula crivada/elemento de
tubo crivado; calose/proteina-P.

. Defina crescimento.

. O crescimento do meristema apical é descrito como indetermi-

nado. Explique.

Como um tecido simples difere de um tecido complexo? Cite
exemplos de cada um deles.

Como as esclereides diferem das fibras?

. Qual é a relacdo entre um elemento de tubo crivado e sua célu-

la companheira?

TABELA SUMARIO Tipos de Tecidos e de Células (ontinuacio)

TIPO DE
TECIDOS CELULA CARACTERISTICAS LOCALIZACAO FUNCAO
Tecidos Xilema Traqueide Forma: alongada e afilada Xilema Principal elemento condutor
vasculares Parede celular: primaria e secundaria; lignificada; de dgua das gimnospermas
sem perfuracao e com pontoacées e das plantas vasculares
Morta na maturidade sem sementes; encontrado
também em algumas
angiospermas
Elemento de Forma: alongada, mas geralmente nao tao longo Xilema Principal elemento
vaso como as traqueides; varios elementos de vaso condutor de agua das
unidos pelas suas extremidades formam um vaso angiospermas
Parede celular: primaria e secundaria; lignificada;
apresenta perfuracdes e pontoacoes
Morto na maturidade 2
Floema  Célula crivada Forma: alongada e afilada Floema Transporte de substancias
Parede celular: primaria na maioria das espécies; com organicas nas
areas crivadas; freqiientemente apresenta calose gimnospermas
associada a parede e aos poros
Viva na maturidade; perde o nlcleo ou apresenta
apenas restos dele; ndo existe separagdo entre o
conteltdo vacuolar e o citoplasma; contém
grandes quantidades de reticulo endoplasmatico
tubuloso; auséncia de proteina-P
Célula Forma: geralmente alongada Floema Acredita-se que desempenhe
albuminosa Parede celular: primaria papel na liberacdo de
Viva na maturidade; associada a célula crivada, mas substancias na célula
geralmente ndo é derivada da mesma célula-mae da crivada, incluindo
célula crivada; apresenta numerosos plasmodesmos moléculas de informacdo
com a célula crivada e ATP
Elemento de Forma: alongada Floema Transporte de substancias
tubo crivado  Parede celular: primaria, com areas crivadas; as organicas nas
areas crivadas da parede terminal (placa crivada) angiospermas
apresentam poros maiores que aqueles das
paredes laterais; calose frequentemente associada
a parede e aos poros
Viva na maturidade; ndo apresenta niicleo ou apenas
restos dele na maturidade; nas angiospermas,
exceto para muitas monocotiledoneas, apresenta
uma substancia protéica conhecida como proteina-P;
varios elementos de tubo crivado dispostos em
séries verticais constituem o tubo crivado
Célula Forma: variavel, geralmente alongada Floema Acredita-se que

companheira

Parede celular: primaria

Viva na maturidade; intimamente associada aos
elementos de tubo crivado; derivada da mesma
célula-mae do elemento de tubo crivado; possui
numerosos plasmodesmos com o elemento de
tubo crivado

desempenhe papel na
liberacdo de substancias
no elemento de tubo
crivado, inclusive de
moléculas de informacao
e ATP



