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PROLOGO

FIGURAPAG.7
Limoniastrum
monopetalum
(Plumbaginaceae).
[Lagos, Portugal;
fotografiadoautor.]

Os varios autores da colecdao «Botanica em Portugués»
quiseram escrever um conjunto de obras que abarcasse
o mundo da Biologia das Plantas em diversos niveis.
Por um lado, cientes de que na tradicao de notaveis
escritos de naturalistas botanicos portugueses do
passado-Félixde Avelar Brotero, Conde de Ficalho, Julio
Henriques, Anténio Xavier Pereira Coutinho, Gongalo
Sampaio, Rosette Batarda Fernandes, Jodao A. do Amaral
Franco e Anténio Rodrigo Pinto da Silva, para citar

ainda assim, com riqueza de discurso e contetdo. Deste
modo, os volumes da colecao cobrem desde as areas
cientificas de base, como a Morfologia, a Sistematica
e a Evolucio, aos Ecossistemas portugueses e a carac-
terizacao da sua Flora e Vegetacdo, culminando na
Conservacao das espécies ameacadas de extincao e dos
seus habitats. Pretendemos fazé-lo, como se disse, com
recurso a um minimo de linguagem académica que sera
sempre acessivel a um publico com alguma cultura cien-

FIGURAPAG.8
Embondeiro (Adansonia
digitata, Malvaceae,
Bombacoideae).
[Kwanza Sul, Angola;
fotografiadoautor.]

\-)

apenas alguns dos mais notaveis - haveria que voltar a
escrever, no presente, sobre Botanica numa légica para
além da producado académica. Por outro lado, esta seria
uma forma também, ndo de se lhes comparar, mas de
fazer alguma justica ao seu trabalho, continuando-o
em moldes contemporaneos. A preméncia de proceder
ao inventario da biodiversidade vegetal é inegavel e
autoevidente no contexto atual da crise ambiental e da
procura de solugdes baseadas no conhecimento cienti-
fico. Deste modo, é fundamental que haja mais e mais
botanicos, desde cidadaos amadores, aos técnicos com
deveres operacionais complexos,ainvestigadoresacadé-
micos produzindo boa investigacdo aplicada e funda-
mental. Podemos pensar nalgumas fases de interregno
ou menor interesse na Botanica, mor de modismos cien-
tificos diversos ou de necessidades de sobrevivéncia
académica diversas. Ainda assim, sao atualmente varias
as geracdes de botdnicos ativos em Portugal que desen-
volvem atividade nos diversos campos cientificos da
Botanica: Sistematica, Floristica, Ecologia das plantas
e da vegetacao. Esta atividade ocorre em contextos
que extravasam em muito a academia, e em particular
a Universidade, sendo que a Botanica nunca foi um
exclusivo desta; ao invés e frequentemente, a Ciéncia
Botanicaviuasuavitalidade maiornocontextode outras
instituicoes dedicadas a investigacao que nao as univer-
sitarias, como laboratérios do Estado, jardins botanicos,
institutos politécnicos, organizacdes nao-governamen-
tais e cidadaos individuais. Este facto é caracteristico
da histéria da Botanica desde o comeco da sua formu-
lac3o cientifica em finais do século xv1, onde herbérios,
jardins botanicos e sociedades cientificas tiveram o
papel maior nesta Ciéncia. De igual modo, a situacao
atual da Botdnica nao difere muito deste caracter polifa-
cetado e de ciéncia democratica.

O conjunto de livros que agora almejamos fazer chegar
ao publico pretende fixar os principais desenvolvi-
mentos contempordneos da Ciéncia Botdnica num
discurso relativamente informal, mas sem concessoes
asimplismos. Entendemos que a divulgacao pode casar,

tifica e técnica genérica ou apenas interesse em Biologia
e Ecologia. Os volumes percorrerao os temas de forma
explicativa e autocontida, isto é, explanando, na medida
que o consigamos, todos 0s conceitos necessarios para
a compreensao consecutiva dos temas constantes nos
volumes seguintes. Queremos que as obras tenham
contetdo, sejam didaticas e Giteis; a0 mesmo tempo que
possam chamar a atencdo para o fascinio de conhecer as
Plantas e a Biosfera e paraaimportancia de as proteger.

OSVOLUMES DA COLE(;AO

A organografia vegetal, morfologia vegetal (plant
morphology) ou fitomorfologia, a componente maior do
volume I, Estrutura e biologia das plantas, tem por objeto a
forma das plantas e a sua alteracdo ao longo do ciclo de
vida (mudancas ontogénicas) ou durante o processo
evolutivo (mudancasfilogenéticas). Adescricaode tipos
celulares e tecidos e da estrutura® interna dos 6rgaos
vegetais, que acompanha a descricao da morfologia das
plantas, concentra-se no essencial. A arquitetura de
plantas, discutida na parte II do volume I, é uma area
especializadadamorfologiavegetal raramenteabordada
em publicacdes congéneres. O volume I estende-se
ainda por temas de reproducao vegetal e de fenologia, e
peloestudo dos ciclos de vida das plantas terrestres, com
especial énfase nareproducao das plantas com semente,
dada a sua importancia em ecologia e ciéncias agrarias,
e para compreender a biologia evolutiva das plantas.

O volume II, Evolucdo das plantas, principia com uma
introducao a biologia da evolucao. A teoria da evolucao
¢ a teoria fundamental que organiza toda a biologia.
Julgamos preocupante que profissionais que usam
a ecologia e a biologia no seu dia a dia demonstrem um
completo e persistente desconhecimento dos meca-
nismos basicos da evolucao da vida e da especiacao.
Aprendem-se, ao pormenor, a estrutura da célula e os
mecanismos moleculares da hereditariedade sem
interiorizar as bases do pensamento populacional
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e adaptativo (sensu Mayr). A agricultura como atividade
humana n3o pode ser adequadamente compreendida
sem as ferramentas conceptuais de biologia da evolucao.
Como escrevia o evolucionista norte-americano de
origem ucraniana Theodosius Dobzhansky em 1973:
«Nada em biologia faz sentido exceto a luz da evolucao»
(Futuyma 2005).

O volume II contém ainda uma introducao a histéria
evolutiva das plantas terrestres. Pode parecer estranho
que algo tao especializado e volatil seja desenvol-
vido num livro de botanica que se pretende aplicado.
Asplantas,aolongodasuaevolucdo, foramtantoagentes
de mudanca como sujeitos passivos dasalteracdes clima-
ticas, da composiciao quimica da atmosfera terrestre, ou
dos ciclos biogeoquimicos. Sem noc¢oes sobre evolucao
das plantas é impossivel aprofundar estes trés temas-
-chave dasciéncias doambiente (cf. Berling 2007). O solo,
tal como hoje o entendemos, é uma criacio das plantas
terrestres. Por fim, a histéria evolutiva das plantas
¢ indispensavel para desenvolver uma visao integrada
da planta e dos ecossistemas terrestres.

O volume I1I, Sistemdtica das plantas vasculares, é um livro
de taxonomia. O tema é preparado com uma apresen-
tacao dos sistemas de classificacdo mais importantes
eumaintroducaoanomenclaturataxonémica. A compo-
nentedescritivaincide nosgrandes grupos e nasfamilias
de plantas com semente, organizados de acordo com
Christenhusz et al. (2011) e o Angiosperm Phylogeny
Group IV (APG 2016). Desde a publicacao do Genera
Plantarum, de Antoine de Jussieu, no final do século
XVIII, que a familia € a categoria taxonémica superior ao
género mais utilizada na organizacao do mundo vegetal.

O estudo das matérias destes trés primeiros volumes
pode ter diferentes pendores. Por exemplo, pode ter uma
abordagem descritiva formal, uma perspetiva histérico-
-evolutiva ou insistirem aspectos funcionais. Buscamos
uma abordagem hibrida, que cremos mais satisfatéria
e de leitura mais agradavel para o universo dos leitores
destaobra. A Botanica, conforme é abordada neste texto,
€ uma disciplina de charneira entre a evolucao, a biogeo-
grafia, a etnobiologia e aagronomia.

Ovolume IV, Vegetacdo e habitats de Portugal, é dedicadoao
nivel de complexidade correspondente ao Ecossistema,
ou seja, ao estudo da composicao, estrutura e funcao
dos sistemas complexos que resultam da ocorréncia
organizada das plantas na Biosfera. Evidentemente que
0s ecossistemas sao sistemas abertos, mas é possivel
identificar relacdes funcionais entre as populacdes de
organismos seus componentes que siao internamente
muito mais intensas e frequentes do que as relacoes
que atravessam as fronteiras do ecossistema e, por isso,
os podemos individualizar: florestas, prados, lagoas,
matagais, etc. Falamos de: fluxos de energia, como sendo
a luz; de matéria, como é o caso dos nutrientes ou da
matéria organica que circula de produtores (as plantas)

para herbivoros e de todos para decompositores; e de
informacdo, genética nos fenémenos reprodutivos,
nas recém-descobertas redes de trocas de compostos
quimicos de regulacdo e interacao entre as plantas
através de raizes. Também existem nos ecossistemas
importantes relacoes funcionais derivadas da compe-
ticao, por espaco vital, luz, 4gua e nutrientes; e da faci-
litacdo, que serd o equivalente nas plantas a cooperacao
humana que é a base das relacoes sociais. O nivel mais
elementar da descricao dos ecossistemas € a caracteri-
zacaodacomposicao,istoé,doelencodeespécies,deuma
comunidade vegetal. Assim, as comunidades vegetais
caracterizadas por combinacdes definidas e estatistica-
mente repetitivas de plantas s3o o objeto primario da
Ciéncia da Vegetacao, que historicamente também se
designou e designa por Fitossociologia, termo que faz
jus as relacoes funcionais intensas entre as plantas que
ocorrem num mesmo local. A descricio da composicio e
daestruturada comunidade vegetal - Que espécies? Em
que quantidade? Como se organizam espacialmente?
- acrescenta-se a caracterizacao do ambiente da comu-
nidade: solo, clima, relacdes com a acdo humana e ainda
a histéria do uso do solo, da agricultura e da floresta. A
este compartimento ecoldgico, contendo, num sentido
virtual, a comunidade de plantas chamamos habitat.
Por extensao do conceito, tem-se chamado habitat ao
conjunto «comunidade de plantas + habitat». E exemplo
disto mesmo a classificacio dos Habitats Naturais
e Seminaturais do Anexo I da importante Diretiva
Habitats (Diretiva n.° 92/43/CEE, do Conselho, de
21 de maio, transposta para a ordem juridica nacional
pelo Decreto-Lei n.e 140/99, de 24 de abril). Assim,
por exemplo, o habitat 6210 * Prados secos seminaturais e
facies arbustivas em substrato calcdrio (Festuco-Brometalia)
(* importantes habitats de orquideas) é usado neste sentido
lato, definindo a comunidade de plantas e a sua corre-
lacdo com um tipo de substrato geolégico. Deve notar-se
que habitat, no sentido que lhe da a Diretiva Habitats,
em termos cientificos, é formalmente uma biocenose:
comunidade + ambiente, isto é, onde o ambiente corres-
ponde ao habitat no sentido restrito, mas tal termo nao
é usado exceto na literatura cientifica e, como se disse, é
substituido por habitat num sentido que abrange comu-
nidade e também o seu ambiente. Por fim, considerando
as funcoes do habitat sensu lato, exemplificadas acima,
temos entao o Ecossistema; isto é: Ecossistema = comu-
nidade + ambiente (habitat sensu stricto) + funcoes.

O objetivo do volume IV ¢é partir da apresentacao das
comunidades vegetais, da sua composicao, estrutura,
distribuicao no territério de acordo com as grandes
ordens de fatores ambientais (clima, geologia) e as suas
relacdes com o uso do territério (agricultura, floresta,
pastoricia, urbanismo) para chegar a uma tipologia
de ecossistemas, os quais, por corresponderem a uma
visao composicional e estrutural estatica, sao de facto
«habitats». Pretende-se, ainda, fazer a relacao com as
tipologias de habitats mais correntes e relevantes nas
figuras de Ordenamento do Territério e de Conservacao
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da Natureza: as constantes do Anexo I da Diretiva
Habitats e as da classificacao EUNIS - European Nature
Information System.

O volume V, Sitios de Interesse Botdnico de Portugal
Continental, desce a um nivel mais particular e concreto
do terreno: é uma viagem pelas areas floristicamente
mais ricas, valiosas e fascinantes de Portugal, contada
por varios autores com percursos muito diferentes na
«vida botanica», e por isso com perspetivas diferentes,
desde as mais pessoais as mais técnicas ou cientificas,
sobre os muitos temas que se podem levantar em torno
de cada area. Cada autor apresenta uma area e expli-
ca-nos a sua singularidade: os valores botanicos que
encerra, as particularidades desse territério, aquilo que
de mais Unico ele tem e as razdes dessa unicidade, e
demais temas que lhe suscitem curiosidade ou mistério.
Nao espere, por isso, o leitor encontrar coeréncia, mas
sim o contrario: diversidade de perspetivas e de aborda-
gens, diversidade de formas de viver e pensarabotanica,
desde o prazer imediato e intrinseco do primeiro
encontro com uma espécie rara, ao prazer que se vai
construindo a medida que se vao ligando as inimeras
pecas de conhecimento de variados campos, nas quais
as plantas e os habitats sdo os atores principais. Sao
aqueles locais de passagem obrigatéria (e de demora
obrigatdria) para qualquer interessado em plantas, que
podiamos também chamar de Maravilhas Botinicas
de Portugal. Ironicamente, varias tém os dias contados
por aqueles que nao as entendem, e este volume surge
também nesse sentido, de dar a conhecer o patriménio
floristico Ginico que estamos a perder a cada dia, por um
litro de azeite barato, um quilo de laranjas, de abacates
ou de framboesas.

O volume VI, Guia da flora de Portugal continental, € um
volume eminentemente pratico. Disfarca-se sob o nome
de um Guia da Flora, mas a sua motivacao fundamental
nao é tanto a identificacao das espécies de plantas que
existem em Portugal - paraisso, as ferramentas digitais,
como o portal Flora-On, prestardao certamente um
servicomaiscélere-, massimaapresentacaoestruturada
dafloraque poreste Pais podemosencontrar. A diferenca
nao esta no contetido, mas sim na organizacao, que aqui
se optou por ser principalmente baseada na sistematica
(isto é, segundo o grau de parentesco das espécies), sem
oferecer, assim, obstaculos a pura navegacao do livro
pelo prazernaos6 de conhecer mastambém de entender.
Que carvalhos existem em Portugal? Em que ambientes
e em que regides? Que estevas, quais as mais frequentes
e mais raras, onde e como? Que tojos, idem? E n3o tanto
«que flor branca € esta»? A motivacao desta opcao surge
em contracorrente com a abordagem cada vez mais
«desinteressada» das pessoas que se «interessam» pelas
plantas, e para as quais saber o nome da espécie é o fim
da viagem, quando na verdade deveria ser o inicio. Esta
abordagem é possivelmente um reflexo da moda das
aplicacoes de identificacao automatica de fotografias ou
mesmo do habito comum de «postar» fotografias para

que alguém as identifique. Narealidade, tais facilidades,
embora Uteis de certos pontos de vista, sao antidida-
ticas: desaprende-se a observar os padroes dos pequenos
detalhes morfolégicos escondidos que ligam as espécies
entre siem géneros, que ligam os géneros em familias, as
familiasem ordens, e dai em diante. E, com isso, deixa-se
escapar o entendimento da complexa organizacdo das
plantas que tantas histérias antigas tem para contar, e
perde-se o espanto que a observacao minuciosa de uma
planta reiteradamente causa, mesmo a mais comum das
plantas, e mesmo para quem ja tantas plantas viu.

Masovolume VIvem também ajudara suprir (nao total-
mente) uma necessidade que ha muito se verifica: a nao
existéncia de uma obra acessivel a todo o publico que
permita conhecer e identificar corretamente as plantas
que existem em Portugal continental. De facto, cada
pais tem uma flora Gnica, e a pratica comum de usar
guias de flora estrangeiros ou generalistas para aplicar
a realidade portuguesa é fonte de muitas incorrecoes,
por vezes graves, que se tendem a perpetuar. Com este
guia, pretende dar-se o primeiro passo para desfazer
alguma desta desinformacao coletiva, ao mostrar que a
realidade da flora portuguesa é bem diferente, bem mais
complexa e diversa do que aquilo que os guias genera-
listas nos fazem pensar. Vivemos num Pais repleto de
plantas estranhas, restritas ou mesmo Unicas (s no
continente, temos mais de 130 endemismos lusitanos,
isto é, plantas que, no mundo, s existem em Portugal
continental). Mas uma grande parte das plantas (varias
centenas de espécies!) vive em pequenos recantos do
Pais, em areas muito restritas e distantes, e, se ndo as
soubermos procurar, se nao arriscarmos os pés fora dos
mesmos trilhos de sempre para ir até ao «campo» digno
desse nome, nem saberemos que elas existem - consul-
te-se a pagina https://flora-on.pt?q=quadriculas%3CS5 e
veja-seaquantidade imensade plantas que existeapenas
em pequenissimas areas do Pais. E essa é também uma
das missdes deste guia, dar voz as inimeras plantas que
nao a tém. Estamos certos de que o leitor ird surpreen-
der-se frequentemente, ao folhear os capitulos deste
guia, e aperceber-se gradualmente da extrema diversi-
dade «silenciosa» que, por esses motivos, passa desper-
cebida a tantos.

A colecao culmina no volume VII, Lista Vermelha da Flora
Vascular de Portugal Continental, a obraaguardada ha cerca
de trés décadas que caracteriza o estado de conservacao
e o risco de extincdo das plantas vasculares nativas
do territério nacional. Este volume é uma sintese do
produto final de um projeto homénimo iniciado em
2016, em que, pela primeira vez, foi avaliado o risco de
extincdo de 630 espécies de plantas através dos critérios
da UICN - Uniao Internacional para a Conservacao da
Natureza. Com ele, Portugal fica dotado de um docu-
mento-chave para a definicio e a implementacdo de
politicas de gestao da conservacao da biodiversidade
e de ordenamento do territério. Nesta obra singular
¢ revelada a beleza e a fragilidade das 381 espécies



que se encontram atualmente ameacadas de extincao
em Portugal continental. O habitat da maioria destas
plantasestiaserrapidamente destruido, sobretudo pela
expansao da agricultura intensiva em larga escala, pela
proliferacao de espécies exdticas invasoras e pelo desen-
volvimento urbano e turistico, ameacas que, na Gltima
década,atingiram umritmo insustentavel ejacolocaram
largas dezenas de espécies a beira da extincao (as que
estdo classificadas como «Criticamente Em Perigo»).
O livro pretende, assim, dar a conhecer o patriménio
natural valioso que esta a desaparecer silenciosamente,
bem como aquele que ja desapareceu (19 espécies foram
consideradasextintasem Portugal continental!), e sensi-
bilizar toda a sociedade para a necessidade urgente de
o conservar. Afinal, temos o dever moral, enquanto
espécie, de impedir que outras centenas de espécies se
extingam devido as nossas proprias acdes, e com elas
se percam patrimoénios genéticos Gnicos, se quebrem as
inter-relacdes funcionais vitais que cada planta mantém
comasuacomunidade e comtodo o ecossistema, eassim
se abale o equilibrio da rede invisivel de interdependén-
cias que sustém a biodiversidade no planeta, da qual
também nés, humanos, dependemos para sobreviver.

BREVE REFLEXAO EPISTEMOLOGICA

A organizacio dos seres vivos desenvolve-se em dife-
rentes niveis de complexidade (Figura 1). As células, as
unidades elementares da vida, organizam-se em tecidos,
os tecidos em 6rgaos e em sistemas, e estes, por sua vez,
integram organismos. Os individuos ocupam nichos
ecoldgicos e trocam informacdo genética entre si no
ambito de uma populacdo. As espécies sao constelacoes
de populacdes reprodutivamente isoladas, ou quase. Por
outras palavras, os individuos agrupam-se em popula-
coes, e populacdes similares (o significado desta simi-
laridade é discutido no volume II) estao organizadas
em unidades biol6gicas mais ou menos discretas a que
chamamos espécies. A componente viva dos ecossis-
temas,abiocenose, compreende individuos de diferentes
espécies. Finalmente, os ecossistemas organizam-se em
sistemas ecolégicos de complexidade variavel (e.g., comu-
nidade vegetal e bioma). Os diferentes niveis de comple-
xidade interatuam entre si de forma tanto mais intensa
quanto mais préximos estiverem na escala de comple-
xidade (Wilson 1998), e, as escalas que mais interessam
para os trés primeiros volumes desta colecao - do tecido
a espécie —, ajustam-se as flutuacOes e variacoes dire-
cionais do ambiente abidtico e bidtico (e.g., plasticidade
fenotipica dos individuos ou rearranjos da estrutura
genética e etaria das populacoes).

A biologia e a ecologia, a semelhanca de outras ciéncias
fundamentais, procuram explicar e prever a estrutura
e a funcido de cada nivel de complexidade, em funcao
dos imediatamente anteriores. Constata-se, no entanto,
que, a cada «salto de complexidade», este esforco esbarra
na emergéncia de novas propriedades (e.g, leis, funcdes

e estruturas), nao previstas nos niveis de complexidade
inferiores. Por exemplo, a estrutura do genoma € insufi-
ciente para uma compreensao total do funcionamento
celular, ouaautoecologiadasespéciesnao explicae prevé
adequadamente o funcionamentodeumecossistema. Os
epistemodlogos - os especialistas em filosofia da ciéncia
-, Cremos, repartem-se, grosso modo, em dois grupos para
explicaraemergéncia de novas propriedades. Muitos sao
de opinido que a ignorancia € a causa das insuficiéncias
do reducionismo? - a seu tempo, muitas propriedades
ditas emergentes serao desclassificadas pelo progresso
da ciéncia, outras serdo artefactos de limitacoes episté-
micas insanaveis da mente humana. Os holistas, pelo
contrario, admitem que a emergéncia de propriedades é
uma caracteristica constitutiva dos sistemas complexos,
sem solucao - as leis que regem o funcionamento das
partes nao explicam (determinam) o funcionamento dos
sistemas complexos, portanto, uma parte (substancial?)
do mundo que nos rodeia nao é predizivel.

O chamado compatibilismo - uma espécie de caminho
do meio, bem mais interessante do que os radicalismos
holistas e reducionistas - reconhece a existéncia de
causalidade entre niveis de complexidade sem defender
um fundamentalismo causal (determinismo absoluto);
ha um elemento de estocacidade® na vida (acaso e proba-
bilidade) que n3o impede antever, parcialmente, com
maior ou menor certeza (probabilidade) e profundidade,
os efeitos das conexdes causais entre diferentes niveis
de complexidade do vivo (vd. Wolfe 2012).
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FIGURA1
Niveis de complexidade do vivo.[Original ]

Portanto, atividades humanas tao complexas como a
agronomia, a silvicultura, a biologia da conservacao ou a
restauracao ecoldgica?, todas elas partes de uma grande
disciplina que poderiamos denominar por biologia
aplicada, podem aproveitar-se das abordagens reducio-
nistas-mecanicistas® proprias da ciéncia moderna, mas a
vida (e, implicitamente, a biologia) € irredutivel a
genética. Uma botanica dirigida a sistematizacao e a
explanacao das formas e da diversidade do mundo
vegetal, conforme se segue neste texto, oferece infor-
macao indispensavel para a pratica da biologia aplicada,
inatingivel noutros dominios da biologia. Isto ¢, 0 acervo
de informacao e os métodos da organografia e anatomia
vegetais, da botdnica sistematica ou da biologia de repro-
ducdo de plantas, por exemplo, sdo insubstituiveis,
embora insuficientes, para o agrénomo, o silvicultor,
o bibdlogo, o ecdlogo ou o engenheiro do ambiente
exercerem a sua atividade de forma eficaz e eficiente.
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E impossivel desenhar sistemas de producio agricola ou
florestal sustentaveis ou programas de conservacao de
espécies e ecossistemas - um propdsito incontornavel
dassociedades contemporaneas-semum conhecimento
intimo das plantas, entre outros saberes. Compreender
para assim ganhar competéncias € uma das caracteris-
ticas dos modernos sistemas de ensino-aprendizagem.

O conhecimento cientifico - entendido como um
agregado de informacao (e.g, factos e descricoes) orga-
nizado sob a forma de explanacdes testaveis e predicoes
sobre a realidade - resulta da observacao meticulosa do
real através da concorréncia de instrumentos observa-
cionais e conceptuais. Os instrumentos observacio-
nais (e.g, microscopio e sondas de DNA) permitem-nos
ultrapassar as limitacdes fisicas dos sentidos e da mente.
Os instrumentos conceptuais (e.g., conceitos, teorias,
hipéteses e modelos), formalizados matematicamente
ou nao, categorizam e organizam a realidade, i.e., atri-
buem-lhe uma estrutura percecionavel - tornam-nainte-
ligivel. Tanto uns como os outros sao invencdes humanas
indispensaveis na explicacdo cientifica da realidade.
Assim como um equipamento analitico mal calibrado
falseia a composicao quimica de uma amostra de agua,
os instrumentos conceptuais inadequados fantasiam
a realidade. Em ciéncia é tdo importante desenvolver
novos instrumentos observacionais como trabalhar
conceitos. A organografia vegetal, a biologia da evolucao
e a ecologia sdo trés ciéncias particularmente sensiveis
ao subdesenvolvimento e a inconsisténcia conceptuais.

Os conceitos sao representacoes mentais (abstracoes)
sobre as quais se constréi o pensamento. No caso da orga-
nografia e anatomia vegetais, resumem as propriedades
de um objeto natural concreto: o corpo das plantas. Nos
volumes dedicados a botdnica sistematica (volume III
e VI), os objetos naturais conceptualizados serdao os
grupos taxonémicos ou taxa. No ambito da morfologia
interna e externa das plantas, os conceitos resultam da
detecdao de padroes que podem ir de simples regulari-
dades na disposicao espacial de tipos celulares a posicao
relativa dos érgaos vegetais, ou a forma de folhas, flores e
frutos. A inventariacdo e posterior conceptualizacao dos
padroes morfoldgicos internos e externos das plantas sao
uma das mais antigas e importantes tarefas da botanica.

Uma correspondéncia inequivoca entre os conceitos,
representados por vocabulos (e.g, nomes cientificos
de estruturas ou espécies) ou simbolos (e.g, formulas
florais), e os objetos ou ideias conceptualizados melhora
a qualidade e acelera as trocas da informacao entre
professores e alunos, e entre os praticantes de uma
ciéncia. Quanto maiora precisao e odetalhe deumcorpo
conceptual, maior o seu valor heuristico, i.e.,, maior a
sua utilidade para gerar hipéteses e mais longe se pode
chegar na compreensao dos objetos de estudo. Logo, o
estudo cientifico da forma das plantas, da biologia da
reproducao, ou a sistematica vegetal, a observacao e a
construcao de hipéteses - sustentadas na grande teoria

unificadoradabiologiaqueéateoriadaevolucao-devem
caminhar lado a lado com a construcdo de um conjunto
consistente de termos e conceitos. Todas as ciéncias,
sem excecao, cultivam um corpo de termos e conceitos.
A terminologia botanica tem um denso lastro histérico
que recua aos tempos em que o latim era a lingua franca
das gentes cultas. Estamos conscientes de que a comple-
xidade do jargdo diminui a acessibilidade da botanica
ao grande publico e que tem o condao de transformar
simples descricbes em aparentes explanacdes. Mas nao
ha outro caminho.

No que a organografia vegetal diz respeito, pese embora
uma histéria de quase trés séculos de observacao
e descricdo atenta da forma das plantas, falta ainda
percorrer um longo caminho em busca da universali-
dade e consisténcia terminolégico-conceptual. Como
referem Voghtetal. (2010), a descricao da morfologia dos
entes viventes continua dificultada pela falta de: (i) uma
terminologia padrao de uso comum; (ii) um método
comum padrao (standard) de descricao morfoldgica; (iii)
e de um conjunto de principios a aplicar na delimitacdo
de caracteres morfoldgicos. Estas limitacdes sao, como
¢ discutido no ponto «Sistematica filogenética (cladis-
tica)» (volume III), um sério entrave a conjugacdo da
informacao molecular comainformacao morfolégicano
estabelecimento de filogenias.

Em ciéncia, os conceitos sao0 mais ou menos consisten-
tes, e as teorias e as hipdtesess corroboradas (confirma-
das) ou refutadas (eliminadas) com base na evidéncia
observacional e/ou experimental. O vaivém «teoria/
hipdtese-refutacios caracteristico da ciéncia é uma ela-
boracao da «tentativa e erro» intrinseca a aquisicao de
conhecimento, desde a incorporacio da informacio
sobre o nicho ecolégico no cédigo genético por selecao
natural, ao conhecimento cientifico, passando pelos
saberes empiricos do cacador recoletor. Como refere Karl
Popper (1972),«From theamoebato Einstein, the growth
of knowledge is always the same: we try to solve our pro-
blems, and to obtain, by a process of elimination, some-
thing approaching adequacy in our tentative solutions»”.

Todo o conhecimento cientifico é entdo contingente
e inacabado, e permanentemente escrutinado pela
comunidade cientifica e pelos usuarios da ciéncia.
O facto de uma ciéncia absoluta, totalmente indepen-
dente do observador e impermeavel ao contexto social,
que produz saberes definitivos ser inalcancavel nao
contradiz a ideia de progresso em ciéncia e de progresso
no conhecimento humano do universo. A prdaxis é uma
evidéncia suficiente desta tese. A acoplagem de instru-
mentos observacionais e conceptuais sofisticados com
mecanismos de divulgacao, revisdo, testagem e aper-
feicoamento do conhecimento atribuem a ciéncia uma
enorme capacidade de explicar, de prever o funciona-
mento e de atuar na realidade. O conhecimento cienti-
fico é, porisso, particularmente adequado paraasolucao
de problemas.
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A investigacao das correlacdes forma-funcao e forma-
-habitat nas plantas serve para ilustrar a natureza do
conhecimento cientifico e a humildade que deve carac-
terizaraatitude cientifica. Todaainformac3o em ciéncia
tem um propésito. A botanica nao se fica pela descricao
de padroes morfolégicos das plantas, procura umaexpla-
nacao paraas descricoes ou colecdes de factos, respostas
a pergunta «porqué»?® A funcao de muitas formas,
internas e externas, das plantas é autoevidente: os tubos
ocos do xilema transportam seiva e as gavinhas servem
para ancorar as plantas aos seus suportes. A funcao das
formas é progressivamente mais dificil de deslindar
quanto maior a complexidade biol6gica (definida como
o numero de tarefas que um organismo desempenha de
modo a crescer, sobreviver e reproduzir-se) e o nimero
de trade-offs evolutivos em jogo (o nimero de caracte-
risticas cuja evolucdo compromete o desenvolvimento
de outras). Mostra a teoria que, nestas situacoOes, €
possivel mais do que uma solucio fenotipica bem-suce-
dida para o mesmo ambiente seletivo, as quais, por sua
vez, podem dar origem a plantas com aspecto (habito)
totalmente distinto (Niklas 1988, Niklas 2004). Por essa
razdo, numasavana ou numa floresta tropical coexistem
arvores com uma arquitetura da candpia ou com folhas
tao diferentes. Por outro lado, algumas formas atuais
foram evolutivamente adquiridas num passado remoto,
e no presente nao desempenham qualquer funcao ou
tém uma funcdo distinta da funcdo primordial®. As
formas podem até nunca ter desempenhado qualquer
funcaoeasuaretencdo ser uma obrado acaso.

Relacionar a forma com o desempenho de uma dada
funcao exige uma ampla base indutiva observacional
e, se possivel, corroboracao experimental. Proposicoes
teleolégicas do género «as plantas desenvolveram
espinhos para evitar a herbivoria» devem ser evitadas,
amenos que explicitadas como hipéteses ou fortemente
suportadas pela evidéncia. A especulacao em torno das
relacdes forma-funcao envolve, por conseguinte, incer-
tezas. Pedimos, por isso, que o utilizador deste texto
mantenha uma atitude de permanente reserva critica
em relacao a muitos dos temas adiante discutidos. De
qualquer modo, este tipo de raciocinio, o raciocinio
adaptacionista (adaptationism ou adaptive thinking),
«.. ndo é opcional; é o coracao e a alma da biologia
evolutiva» - a «exclusdo do adaptacionismo... conduziria
ao colapso de todas as ciéncias da vida» (Dennett cit.
Godfrey-Smith 2001). Muitos estudos (e modelos mate-
maticos) de forma-funcdo vao ainda mais longe quando
admitem a priori (como ponto de partida tedrico) que a
fitness darwiniana (sucesso reprodutivo) conferida por
uma determinada caracteristica em estudo esta maxi-
mizadaou quase, i.e., foi optimizada pela seleciao natural
(vd. Maynard-Smith 1978). Veremos alguns exemplos
nos pontos sobre polinizacao (e.g., o movimento dos poli-
nizadores numa inflorescéncia ou a producao de néctar
de uma flor).

Os caracteres moleculares sao, hoje, tao ou mais valori-
zados do que os caracteres morfolégicos na modelaciao
das interacOes gendtipo-ambiente, no estabelecimento
de filogenias, na investigacao de padroes filogeograficos
enadelimitacao de taxa. Mas se o fenétipo é um produto
direto da expressdo génica, entdo a aprendizagem da
morfologia externa e interna ou da biologia da repro-
ducao das plantas deve preceder a «descida» a fisiologia
e ao gene, e os estudos de up-scaling do gene a estrutura.
A aplicacao de ferramentas de ponta de melhoramento
de plantas como o desenho de ideotipos e a modelacao
funcional-estrutural (de Vos et al. 2010) dependem de
um perfeito dominio da forma das plantas. A filogenia e
asistematicamolecular ganharam, nas Gltimas décadas,
uma importdncia acrescida em biologia, sendo, no
entanto, consensual entre os especialistas que a morfo-
logia e os dados moleculares s3o complementares - um
tipo de informacdo nao dispensa o outro (Ronse De
Craene e Wanntorp 2011).

Basear a explicacdo do sucesso ecoldgico de uma
linhagem - medido, por exemplo, pela proporcao da
biomassa ou de recursos capturados num dado ecos-
sistema - em funcao das caracteristicas ecofisioldgicas
(e.g., eficiéncia fotossintética ou de utilizacao da agua)
em detrimento da morfologia é outra idiossincrasia da
ciéncia atual. De facto, excetuando ambientes muito
particulares ou extremos (e.g., solos salinos), a fisio-
logia vegetal &, por si s, incapaz de explicar o sucesso
ecoldgico (e evolutivo) porque o crescimento e a compe-
ticdo estdo correlacionados com caracteristicas estrutu-
rais (Kiippers 1994).

A sistematica oferece um conjunto de conceitos, prin-
cipios, métodos e informacdo descritiva que possibi-
lita a apreensao da diversidade vegetal de forma rapida
e estruturada. A partilha de caracteres morfol6gicos nas
plantas deve-se, frequentemente, a partilha de antepas-
sados comuns. Por conseguinte, a sistematica vegetal
permite, ainda, aos seus utilizadores, o aperfeicoamento
de capacidades inatas de antecipacdo da organizacao
do mundo vivo a escala da percecdo visual (questao
aretomar no inicio do volume II).

A botanica sistematica é, simultaneamente, uma
ciéncia secular e uma ciéncia moderna e de vanguarda,
na confluéncia de um conjunto alargado de ciéncias
fundamentais; e.g., evolucao, histologia e ecologia. No
passado, reduzia-se a pratica da classificacao bioldgica
das plantas. Hoje, é indispensavel em ecologia - em
ecologia as biocenoses sao geralmente segmentadas ao
nivel da espécie ou da familia -, em paleoclimatologia,
no melhoramento de plantas, e na testagem de hipdteses
de biogeografia e de biologia da evolucao, por exemplo.

RonseDeCraene&Wanntorp (2011) criticamduramente
o efeito negativo que o fascinio pelo molecular esta
a ter na persisténcia e no progresso do conhecimento
sobre a morfologia das plantas e a sua sistematica, i.e.,

o\



na botanica dita geral ou classica. Insidiosamente, a
universidade (assim como o ensino nao universitario)
estdaeliminarabotanica geral dos curricula, quebrando,
de formairreparavel, uma cadeia secular de transmissao
de saberes, trocando-os por conhecimentos hiperespe-
cializados, sem uma imediata aplicacdo pratica ou uma
contribuicao significativa para melhor compreender
o mundo. Faz sentido saber de cor os ciclos de Krebs e de
Calvin-Benson ou a mecanica do DNA sem perceber
o corpo das plantas? De acordo com 0s mesmos autores,
a falta de investimento na botdnica classica esta em
contraciclo com a crise da biodiversidade que ameaca as
sociedades modernas. A sobrevalorizacao do molecular
reduz a utilidade social do sistema de ensino. As novas
geracoes perderam o contacto com o mundo biolégicoe,
como se ndo bastasse, aescolaaprofundaainda maiseste
défice com nefastas implicacdes no bem-estar humano
(Wilson 1984, Gullone 2000).

Uma tendéncia analoga percorre atualmente a Ecologia,
enquanto disciplina cientifica, no que respeita a mate-
matizacdao que muitos académicos parecem esgotar em
si mesma e com pouca correpondéncia no investimento
em conhecimento ecoldgico e taxonémico profundo.
Este tltimo é entendido como uma fase da ciéncia
ecoldgica dita «de Naturalismo», em que se investiu
no conhecimento taxonémico e na descricao de orga-
nismos, ecossistemas e territérios por via da recolha
intensa de grandes volumes de dados. As capacidades
computacionais e de recolha distribuida de dados em
rede, desde sequéncias de bases de genomas inteiros de
inimeros organismos a bases de dados de inventarios de
vegetacao, facilitam uma intensa atividade numa fase
cientifica de sintese e procura de padroes bioldgicos e
ecoldgicos universais. Falamos do Big Data e das capaci-
dades de modelacdo e simulacdo que derivam da dispo-
nibilidade de dados biolégicos, ecolégicos e ambientais
globais. Sao exemplos de bases de dados de parcelas de
inventarios de vegetacao, a nivel ibérico e macaroné-
sico,0 SIVIM - Sistema de Informacién de la Vegetacion
Ibérica y Macaronésica; a nivel europeu, o European
Vegetation Archive (EVA); e, a nivel mundial, o sPlot
- The Global Vegetation Database. O problema nao é,
evidentemente, o desenvolvimento da bio- e da ecoin-
formatica; é, ao invés, um subinvestimento material
e humano em equipas capazes de dominar simultanea-
mente a ciéncia dos dados e conter valéncias de conhe-
cimento biolégico (taxonémico) e ecolégico de campo
profundo, de modo a poder responder a problemas
e hipdteses cientificas relevantes e prementes, sejam
as ligadas as perdas de biodiversidade ou as alteracoes
climaticas.

A ciéncia da vegetacao ou fitossociologia contempo-
ranea, felizmente, tem demonstrado um equilibrio entre
o conhecimento taxonémico e ecolégico de base, dito
naturalistico, easofisticacio e vanguarda nos métodos de
analise de dados, nos campos da estatistica multivariada,
modelac3o, analise espacial, da ciéncia dos dados e, mais

recentemente, incluindo a informacao evolutiva e filo-
genética na analise da vegetacdo. Tais desenvolvimentos
tém tentado, sem renegar o legado cientifico passado,
prosseguir a par da tendéncia eminentemente quantita-
tiva e computacional das restantes ciéncias ecoldgicas.

CONVEN(;@ES DENOMENCLATURA
ETERMINOLOGIA

Os nomes dos grupos taxonémicos (ou taxa, singular
taxon) foram grafados em fonte romana ou itdlica,
dependendo da categoria. Apenas os nomes genéricos,
especificos e infraespecificos foram grafados em itdlico
(e.g., Celtis australis), tendo-se optado por ndo italicizar
os nomes dos taxa de categoria superior a do género,
como os da familia (e.g, Ulmaceae), ordem, classe
e divisdo. De qualquer modo, o Cédigo Internacional
de Nomenclatura para Algas, Fungos e Plantas,
abreviado como ICN (do inglés, International Code of
Nomenclature), ndo impoe regras a este respeito: «typo-
graphy is a matter of editorial style and tradition, not of
nomenclature» (Turland et al. 2018).

Ascategorias taxonémicas foramabreviadasdaseguinte
forma, de acordo com a Recomendacao 5A do ICN:

cl. (classe);

ord. (ordem);

fam. (familia);
subfam. (subfamilia);
tr. (tribo);

gen. (género);
subgen. (subgénero);
sect. (seccao);

ser. (série);

sp. (espécie);

subsp. (subespécie);
- var. (variedade);

- f. (forma).

Para evitar redundancias fonéticas, os nomes das
espécies foram, por vezes, abreviados, reduzindo
a primeira palavra (i.e, o nome do género) a primeira
letra (e.g., Q. robur para Quercus robur e C. fuscatum para
Chamaemelum fuscatum).

A excecdo dos nomes genéricos, especificos e infraespe-
cificos, admite-se que todos os nomes latinos podem ser
vernaculizados. Os nomes latinos dos taxa supragené-
ricos foram traduzidos sob a forma de substantivos adje-
tivados comuns, femininos e plurais (Font Quer 1985).
Os sufixos previstos pelo ICN foram aportuguesados do
seguinte modo:

- phyta em «-fitas» (divisao ou filo);

» phytina em «-fitinas» (subdivisao ou subfilo);
- opsida em «-O6psidas» (classe);

- idae em «-idas» (subclasse);
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- ales em «-ales» (ordem);

- ineae em «-ineas» (subordem);

- aceae em «-aceas» (familia);

- oideae em «-oideas» (subfamilia);
- eae em «-eas» (tribo);

- inae em «-inas» (subtribo).

Alguns exemplos: angiospérmicas, lilidpsidas, ‘conife-
ras’, fabales, asteraceas, mimosoideas.

O PhyloCode - Cédigo Internacional de Nomenclatura
Filogenética admite o uso de nomes informais e formais
na designacdo dos clados (grupos monofiléticos) e
estabelece regras de ortografia para o efeito. Uma vez
que o PhyloCode nao passou ainda a fase de rascunho,
no presente texto todos os clados foram designados de
forma informal, escritos em cursivo e iniciados com
minusculas. Nas publicacoes de filogenética vegetal em
linguainglesa,osnomesinformaisdoscladosgeralmente
terminam em «ids». Na sua traducdo para portugués,
optou-se por substituir «ids» por «ideas» (e.g., rosids em
rosideas e lamids em lamiideas). De momento, parece ser
estaa pratica mais comum em lingua portuguesa.

Os grados (grupos parafiléticos) estao em mindsculas
cursivaseassinalados geralmente comaspassimples (e.g.,
‘bridfitos’e ‘coniferas’). Asrelacdes filogenéticas entre os
grupos que constituem os clados foram pontualmente
expressas em formato Newick (e.g.,clado fixador de azoto
das fabideas=Fabales, (Rosales [Cucurbitales,Fagales]).

Em acordo com Louro (1943) e Font Quer (1985), toma-
ram-se como esdrixulas e masculinas as palavras
de etimologia grega derivadas de fito (transliteracao
de ®v1d), «plantay, ou de filos (transliteracao de ¢ilog),
«amigo». Alguns exemplos: xeréfito (planta adaptada
a ambientes secos), heliéfilo (que aprecia a luz), fitéfilo
(aquele que ama as plantas), espermatoéfito (planta com
semente) e gametodfito (individuo haploide parte inte-
grante do ciclo de vida haplodiplonte caracteristico das
plantas terrestres). Pela mesma razao, desde que nao se
refiram a um taxon com a categoria de divisao, sao incor-
retos os termos espermatoéfita, bridfita e pteridéfita, tao
comuns na bibliografia botanica em lingua portuguesa.
As palavras compostas com a raiz grega phyllo ou filo
(transliteracao do grego moderno @vAlo), «folhas, sao
graves, nao tendo acento grafico, como, por exemplo,
esporofilo (estrutura foliar que suporta esporangios)
e mesofilo (interior parenquimatoso da folha).

Segundo Louro (1943), gimnospermos, angiospermos,
monocotilédones e dicotilédones sio melhores do
que gimnospérmicas, angiospérmicas, monocotiledé-
neas e dicotiledéneas, respetivamente. Nestes casos,
usaram-se as versoes no feminino porque estao consa-
gradas pelo uso.

Na bibliografia portuguesa e internacional, as verna-
culizacoes de Magnoliophyta e de muitos outros nomes
originalmente criados de acordo com as regras do ICN

paraapelidar taxa estao a ser usadas para designar clados
sem categoria taxondémica definida. Entdo, o sufixo
-phyta deveria ser vernaculizado no masculino quando
designar um grupo de plantas sem categoria taxonoé-
mica definida, e no feminino se se referira um taxon com
a categoria «divisao». Consoante o contexto, 0s termos
espermatofitos e espermatéfitas poderao estar ambos
corretos. Como se defendera, por mais de uma vez,
ao longo do volume III, a escala dos grandes grupos de
seres vivos nao ¢ prioritario precisar a categoria taxo-
némica - importante é sim identificar as hipdteses filo-
genéticas implicitas no seu uso. Portanto, serd usado o
vocabulo masculino «magnolidfitos».

Os nomes vulgares das plantas foram escritos em
mindsculas e hifenizados (e.g., 16dao-bastardo).

A grafia dos nomes de cultivares, em acordo com
o Cédigo Internacional de Nomenclatura das Plantas
Cultivadas, abreviado pela siglainglesa ICNCP (Brickell
et al. 2009), obedeceu a trés regras (volume II): (i)
primeira letra do nome em maidscula; (ii) hifenizacao
de todas as palavras nos nomes compostos; (iii) interca-
lacao entre aspas simples ou, entao, precedidos da abre-
viatura «cv.». Dois exemplos: alface ‘Orelha-de-mula’ e
macieira cv. Starking.
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ABREVIATURAS, SIGLAS
E EXPRESSOES LATINAS

No Quadro 1, expdem-se asabreviaturas, siglas e expres-
soes latinas adotadas no texto.

QUADRO1
Abreviaturas, siglas e expressoes latinas

ca.—-circa, aproximadamente, cerca de. Com o mesmo sentido utiliza-se
o simbolo «~»

CBE -Conceito Biolégico de Espécie

cf. - confer, conferir, ver

cv.—-cultivar

e.g.—exempli gratia, por exemplo

etal.—etalia, e outros

excl. —excluso, excluido

fam. - familia

gen.-género

ID —identificacdo

i.e.—istoé

ICN - Cédigo Internacional de Nomenclatura para Algas, Fungos e Plantas *
ICNCP - Cédigo Internacional de Nomenclatura das Plantas Cultivadas**
inc. —incluso, incluido

lat.—em latim

M.a.-milhdes de anos antes do presente

MS -matéria seca

n.b.—nota bene, preste atencao
0.m.g.—0mesmo que

pCO, - concentracao atmosféricade CO,
pO,-concentragao atmosféricade O,
p.p.—pro parte,uma parte

s.d.-semdata

s.l.—sensu lato, num sentido alargado do termo
s.str. — sensu stricto,num sentido estrito do termo
sin.-sinénimo

sing. - singular

sp.—espécie ndo determinada

spp. - varias espécies

subsp.-subespécie

subspp. - varias subespécies

vd. - vide, ver

v.i.—vide infra, ver mais adiante

v.s. - vide supra, ver antes

US. — Versus, contra

*Desde junho de 2018 em vigor o cédigo de Shenzhen (Turland et al. 2018)
**Em vigor a oitava edi¢do publicada em 2009 (Brickellet al. 2009)

Os Editores

NOTAS

Considerou-se sinénimos os conceitos de estrutura, morfologia
eforma.

Oreducionismo éumadoutrinafiloséficaque sustentaque a
segmentacaoem partes darealidade é necessaria, e suficiente,
paraexplicarotodo. Paraosreducionistas, sistemas tao
complexos como os seres vivos ou 0s ecossistemas mais nao sao
doqueasomadassuas partes.
Oporquédestaestocacidade-seelaérealouum produto da
nossamente -ficacomomote dereflexdo para os leitores mais
propensosainquiricdo filoséfica.

Especialidade daecologia que tem por objetooretorno de
ecossistemas danificados (e.g., pela perturbacdo antrépica) a
estrutura, composicdo especifica, funcao e processos proximos
dos sistemas ecolégicos menos perturbados originais.
Aciénciaéintrinsecamente reducionista-mecanicista. Do
mesmo modo que o funcionamento de uma maquina é explorado
peloestudodas pecasqueacompdemedasforcas quenelas
atuam,napraticadaciénciaarealidade é decomposta em niveis
de complexidade, e cadaum destes niveis é explorado per se,com
métodos einstrumentos préprios, procurando-se estabelecer
conexdes causais entre eles. O mecanicismo bioldgico parte

do principio de que seres vivos sao sistemas materiais - pacotes
concentrados de matériae energia-regulados pelas mesmas
leis fisicas damatériainerte. Portanto, o funcionamento do vivo
é (total ouemgrande parte) redutivelaregras causais como
odeslocamento de um liquidonumtubo sob pressao.
Asteoriassdo colecdes defactos e de hipotesesbemtestadas
que podem serusadas paraexplicar um conjuntoalargado
deobservacoesefazerpredi¢desseguras. As hipoteses sdo
declaracbes explanatérias que fazem predicdes suficientemente
especificas que obrigamasuarejeicao casoas predicdes falhem
(Denison 2012).

Propositadamente ndo traduzido paraevitar perdas de
significado.

Embiologia, 0 «porqué?» é uma perguntaambiguaporque
comportaduas questoesindependentes: «para qué?» e «como?»
(Dennett2017). O «paraqué?»refere-se afuncdo, cuja descricdo
éindependente danarrativa evolucionariaexigidapelapergunta
«COmMOo?».

Exaptagdes sensu Gould & Vrba (1982).






.

A NATUREZA

E AESTRUTURA
DAS PLANTAS




1.
ANATUREZA
DAS PLANTAS

CONCEITODE PLANTA

No século 1v a.C., Aristételes dividiu os seres vivos
em dois grandes grupos, que, depois de Carl Linnaeus
(1707-1778), foram categorizados ao nivel do reino:
os reinos Plantae e Animalia (= Metazoa). Em 1866,
o zodblogo alemao Ernst H. Haeckel (1834-1919) reco-
nheceu que nem todos os seres vivos sdo animais ou
plantas e sugeriu, entdo sem grande sucesso no meio
académico, a criacao de um novo reino - o reino Protista
- para absorver os atuais procariotas, 0os protozoarios,
as algas e os fungos. Durante boa parte do século xX,
os livros-texto de botanica, além das plantas terrestres,
incluiram no reino das Plantas todo o tipo de algas, os
fungos e até alguns grupos de bactérias (Hagen 2012).
Somente em 1962, quase cem anos depois da proposta
de E. Haeckel, os microbiologistas R. Y. Stanier e C. B.
van Niel clarificaram a dicotomia fundamental da vida
entre procariotas e eucariotas, identificada na década
de 1920 pelo biélogo francés Edouard Chatton (1883-
1947), eliminando, em definitivo, a classica oposicao
planta-animal.

Robert Whittaker (1920-1980) propds, com um enorme
éxito, um sistema de classificacao alternativo a apro-
ximacado lineana, com cinco reinos (Whittaker 1969):
Monera, Protista, Animalia, Fungi e Plantae. Este
conhecido sistema tem umaindole funcional e ecolégica
- R. Whittaker era um ecélogo de vegetacdo. Baseia-se
em trés critérios:

- Nivel de organizacio - procariotas vs. eucariotas;
unicelularidade vs. multicelularidade;

- Modo de nutricao - autotrofia, ingestao ou absorcao;

- Nivel tréfico - produtores, consumidores ou
decompositores.

As plantas sao seres eucariotas, pluricelulares, autotré-
ficos e produtores.

O sistema de Whittaker ndo expressa qualquer tipo
de relacao evolutiva: uma alface-do-mar (Ulva lactuca)
€ uma planta; outra alga verde fotossintética unicelular
evolutivamente proxima da alface-do-mar, um protista.
Os conhecimentos de bioquimica, fisiologia, genética
e biologia evolutiva acumulados nas dltimas décadas,
apar da progressivaaceitaciao do principio da monofilia
(principle of monophyly) — os taxa tém de incluir todos,
e apenas, os descendentes de um ancestral comum
(volume II) -, implicaram uma reducdo significativa

da circunscricao do conceito de planta e a progressiva
substituicdo do sistema ecoldégico/funcional de
R. Whittaker por sistemas de classificacao filogenéticos.
Afinal nem todas as plantas sdo pluricelulares, e nem
todos os seres multicelulares autotréficos sao plantas.

As plantas s3o eucariotas (dominio Eukaryota), um dos
trés dominios (= super-reinos) da vida celular* definidos
por Carl Woese et al. (1990). Embora a origem dos euca-
riotas permaneca um enigma, e seja um dos maiores
desafios da biologia evolutiva atual (Lane 2015),
as relacdes filogenéticas entre os grandes grupos de
eucariotas estdo a convergir num consenso, entretanto
incorporado nos sistemas mais atuais de classificacao
de grandes grupos.

O sistema de classificacao de Adl et al. (2012) reconhece
cinco supergrupos? de eucariotas: Opisthokonta,
Amoebozoa, Excavata, SAR e Archaeplastida. Grosso
modo, os Opisthokonta incluem, entre outros seres, os
fungos (Fungi) e animais (Metazoa); as Amoebozoaeas
Excavata reinem essencialmente seres unicelulares;
os oomicetas® (Peronosporomycetes, = Oomycetes),
as algas castanhas (Phaeophyceae) e as diatoma-
ceas (Diatomea, = Bacillariophyta) sao os grupos de
SAR* mais conhecidos; as plantas encontram-se nas
Archaeplastida.

Na bibliografia atual, o nome Plantae, nem sempre com
a categoria de reino, é aplicado a um agregado consti-
tuido pelas plantas terrestres e um conjunto variavel de
linhagensdealgas. Outrosautores restringem o conceito
as plantas terrestres (Plantae s.str). Neste texto, adoto
ataxonomia do Tree of Life (Figura 2):

- Plantae (plantas) = glaucoéfitos (Glaucophyta)
+algas vermelhas (Rodophyta) + plantas verdes
(Viridiplantae) (Figura 2).

Infelizmente, o nome Plantae é equivoco porque, desde
a fundacao da moderna nomenclatura biolégica por
Linnaeus, nos meados do século xviii, foi usado com
demasiados sentidos. A solucao mais parcimoniosa para
este inconveniente talvez fosse substitui-lo pelo nome
Archaeplastida’®, sem concretizar a categoria taxono-
mica (Adletal. 2005, Adletal. 2012).
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Um dos trés grandes grupos de plantas, as chamadas
plantas verdes, reparte-se por duas grandes linhagens
(Leliaertetal.2012):

- Plantas verdes (Viridiplantae®; green plants) = cloré-
fitos (Chlorophyta) + estreptéfitos (Streptophyta).

As Streptophyta, por sua vez, sdo constituidas por um
grupo de ‘algas verdes’, as Charophyta’, mais as plantas
terrestres, seus descendentes diretos. Entao:

- Estreptofitos (streptophytes) = ‘cardfitos’ + plantas
terrestres.

As plantas terrestres abrangem trés grandes grupos
(Figura 3):

- Plantas terrestres (Embryopsida® embriéfitos; terres-
trial plants, embryophytes) = ‘bridfitos’ + ‘preriddfitos’ +
plantas com semente.

Sendo (Figura 3):

- ‘Briofitos™ (bryophytes) = hepaticas (hepatics, liverworts)
+antoceros (hornworts) + musgos (imosses);

- ‘Pteridofitos’ (pteridophytes) =licofitos (lycophytes,
lycopods) + fetos (ferns);

- Plantas com semente (seed plants) = gimnospérmicas
(gymnosperms) +angiospérmicas (plantas com flor;
flowering plants, angiosperms).

Os ‘bridfitos’ sdo um grupo parafilético (= grado, para-
phyleticgroup, grade) porque naoincluem todos osdescen-
dentes de um ancestral comum. As hepaticas sdo basais
relativamente as restantes plantas terrestres. Como se
vera no volume II, as primeiras plantas a colonizarem a
terra firma, algures no final do Cambrico (541-485 M.a.)
ou no inicio do Ordovicico (485-458 M.a.), eram prova-
velmente hepdticas ou pertenciam a um grupo que
as precedeu, hoje extinto (Edwards et al. 2014, Morris
et al. 2018). Os ‘pterid6fitos’ sdo também parafiléticos;
incluem os licéfitos e os fetos propriamente ditos.
Os ‘bridfitos’, os licofitos e os fetos sdo ‘plantas de espo-
rulacao livre’ (free sporing plants), i.e., disseminam-se por
esporos. Nas plantas com semente, 0s esSporos @ estao
retidos no interior do primérdio seminal e em sua vez
dispersam-se sementes. As plantas com semente sao
o objeto deste livro.

No Quadro 2, faco um enquadramento taxondémico dos
principais grupos de plantas terrestres (relacdes evolu-
tivas explicitadas na Figura 3). Embora tenha optado
por uma categorizacdo formal dos grandes grupos de
plantas terrestres, antecipo desde ja que as catego-
rias formais entre o dominio e a classe, inclusive, sao,
na pratica, dispensaveis (volume II). Por essa razao,
como se refere no «Prélogo», optei por aplicar de forma
quase indiscriminada o sufixo «fitos» na designacao dos
grandes grupos de plantas terrestres.

Glaucophyta

Rhodophyta

(algas vermelhas)

< Chlorophyta

Charophytap.p.

(caréfitop.p.)

Charophytap.p.

(cardfitos p.p.)

Embryopsida
(plantas terrestres)

QUADRO 2

Enquadramento taxonémico da classe Embryopsida (plantas terrestres).

Baseado em Adl etal. (2005), Chase & Reveal (2009), Christenhusz et al.
(2011) e Schuettpelzetal. (2016)

Categoria taxonémica

Taxa

Nome vulgar

Sem categoria formal

Eukaryota

Eucariotas

Sem categoria formal

Archaeplastida

Linhagem verde ou plantas

Sem categoria formal

Viridiplantae

Plantas verdes

Sem categoria formal

Streptophyta

Estreptéfitos

Classe Embryopsida Plantas terrestres,
embriéfitos

Subclasse Marchantiidae Hepaticas

Subclasse Bryidae Musgos

Subclasse Anthocerotidae Antdceros

Subclasse Lycopodiidae Licéfitos, licopddios

Subclasse Equisetidae Equisetidas, equisetéfitos,
equisetas, cavalinhas

Subclasse Ophioglossidae*  Ophioglossidas,
ophioglosséfitos,
psilotofitos**

Subclasse Marattiidae Marattiidas, marattiéfitos

Subclasse Polypodiidae Polipodiidas, polipodi&fitos,
fetos verdadeiros, fetos
leptoesporangiados

Subclasse Ginkgoidae Ginkgofidas, ginkgéfitos,
ginkgos

Subclasse Cycadidae Cicadidas, cicadofitos, cicas

Subclasse Cupressidae*** Cupressidas, cupresséfitos

Subclasse Pinidae Pinidas, pinéfitos

Subclasse Gnetidae Gnetidas, gnetofitos

Subclasse Magnoliidae Angiospérmicas,

magnoliéfitos, magnoliidas,
plantas com flor

*Psilotidae até ha bem pouco tempo.
** Designagdo mais corrente na bibliografia.

*** Pinidaes.|. (Pinales + Araucariales + Cupressales) é provavelmente parafilética (Liet al.

2017;Ranetal. 2018). A solugdo passa por recuperar a subclasse Cupressidae (Arauca-
riales + Cupressales) ndo admitida por Christenhusz et al. (2011).

Uma vez que este texto versa as plantas com semente,
e as ‘plantas de esporulacio livre’ sdo ciclicamente recor-
dadas, impoe-se, desde ja, uma importante questao:
o que é uma planta terrestre? As plantas terrestres
sdo um taxon monofilético (= clado; clade) de plantas
adaptadas a ambientes terrestres, secundariamente
aquaticas, cujos elementos partilham um conjunto
alargado de caracteristicas herdado de um ancestral
comum. O Quadro 3 resume as principais caracteris-
ticas funcionais e estruturais deste importante grupo de
seres vivos, a serem desenvolvidas ao longo deste livro.
No Quadro 4, comparo varios grupos de plantas, neste
casoincluindo asalgas.

'Algas verdes'

f— on

v

~ sl

v -

© f=

= ]

= &

= n

he s

= c

] o

g = o
s
= 4]
e )
8 =
S $
(3 "
v 3
[=
i)
o
FIGURA2

Relagdes evolutivas
entre os grupos basais
de plantas
Asaspassimples
assinalamosgrupos
parafiléticos. N.b.:
asalgasverdes
saoumgrupo
parafilético porque
naoincluemtodos
osdescendentesde
umancestralcomum
(excluemas plantas
terrestres) estando,
porisso,grafados
entreaspassimples.
[Filogeniabaseadaem
Leliaertetal. (2012)
eFigueroa-Martinez
etal. (2019).]
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Q Magnoliidae (angiospérmicas)

FIGURA3

Relagdes evolutivas entre os grandes grupos de plantas terrestres.

A) Filogeniabaseadaem Liuetal. (2014) e Yangetal. (2019) para os ‘briéfitos’, Testo & Sundue (2016) e Schuettpelz et al. (2016) para os fetos, Ranetal. (2018) paraas gimnospérmicas e Ruhfel

etal. (2014) paraasangiospérmicas; nomenclaturaresumidano Quadro 2. B) Conocephalum conicum (Conocephalaceae, Marchantiidae). C) Bryum dichotomum (Bryaceae, Bryidae). D) Phaeocerus sp.
(Notothyladaceae, Anthocerotidae). E) Huperzia dentata (Huperziaceae, Lycopodiidae). F) Equisetum telmatea (Equisetaceae, Equisetidae). G) Botrychium lunaria (Ophioglossaceae, Ophioglossidae).

H) Marattia laevis (Marattiaceae, Marattiidae). 1) Culcita macrocarpa (Culcitaceae, Polypodiidae). |) Cycas revoluta (Cycadaceae, Cydadidae). K) Ginkgo biloba (Ginkgoaceae, Ginkgoidae). L) Metasequoia
glyptostroboides (Cupressaceae, Cupressidae). M) Larix decidua (Pinaceae, Pinidae). N) Ephedra fragilis (Ephedraceae, Gnetidae). O) Agapanthus africanus (Amaryllidaceae, Magnoliidae). P) Lophiralanceolata
(Ochnaceae, Magnoliidae). [A) original; B-F e H-P) fotografias do autor; G) Wikimedia Commons.]
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QUADRO 3

Principais caracteristicas estruturais e funcionais das plantas terrestres. Baseado em Ingrouille & Eddie (2006) com adic6es

Caracteristica

Descricao

Estrutura celular eucaridtica

Células comum nicleo e outras estruturas intracelulares complexas encerradas por membranas.

Multicelularidade

Individuos com mais de uma célula; células com diferentes funcdes e interdependentes entre si.

Imobilidade

Organismos fixos ao substrato durante grande parte do seu ciclo biolégico, com fases de dispersdo breves sob a forma de propagulos (e.g, rizomas),
esporos (‘plantas de esporulagdo livre”), ou pdlen e sementes (espermatéfitos).

Estrutura modular

Individuos constituidos pela repeticdo de unidades multicelulares discretas, i.e., por médulos, de grande autonomia funcional (semiauténomos)
(«Estrutura modular das plantas. Totipoténcia celular»).

Elevada plasticidade fenotipica

Capacidade de um determinado gendtipo alterar a sua morfologia em funcdo das condigdes ambientais («Estrutura modular das plantas.
Totipoténcia celular»).

Crescimento indeterminado

Individuos crescem continuamente até a senescéncia, ainda que este crescimento possa ser interrompido por perfodos de quiescéncia/dorméncia
mais ou menos prolongados («Organizagdo do corpo das plantas com semente»).

Paredes celulares celuldsicas

Estruturarigida que envolve o protoplasma maioritariamente constituida por celulose, um polimero de a-glicose.

Cuticula

Camada externa ndo celular, cerosa, de protegdo dos 6rgaos aéreos primarios («Epiderme»).

Revestimento de algumas estruturas
reprodutivas com esporopolenina

Biopolimero complexo, de composicdo quimica mal conhecida, muito resistente a agressao quimica, empregado pelas plantas na protecao
de esporos e graos de pdlen contra os raios UV e adessecagdo («PSlen).

Fotoautotrofia

Produzem compostos organicos complexos e ricos em energia a partir de moléculas inorganicas simples (e.g, H,0, CO,, K+,e NO;-), e da energia
quimica (sob aformade ATP) e do poder redutor (sob a forma de NADPH2) gerados pelas moléculas de clorofila excitadas pelaluz solar.

Orgaos assimiladores* com uma
elevada relacio superficie/volume

Elevada relagdo superficie/volume conseguida através da reducdo da espessura das folhas e do didmetro das raizes; uma consequéncia da fototrofia
e do consumo de alimentos inorganicos diluidos («Volume e superficie nas plantas»).

Estomas

Pequenas aberturas com células-guarda por onde se processam as trocas gasosas com o exterior na superficie dos 6rgaos aéreos primarios
(«Anatomia da folha [nomofilo]»). Os estomas sdo exclusivos do esporéfito; ndo tém estomas os espordfitos das hepaticas e de alguns grupos
de musgos e antéceros (Merced & Renzaglia 2017).

Orgaos especializados naabsorcio
de nutrientes do solo

Rizoides (nos ‘briéfitos’ e no protalo dos ‘pteridéfitos”) ou sistema radicular (no esporéfito dos ‘pteridéfitos’ e das plantas com semente) («Natureza
efuncdes daraiz»).

Orgios fotossintetizadores suportados

por um sistematubular rigido

Sistemas de caules comfolhass.l., i.e,, com filidios nos musgos, microfilos nos licéfitos ou megafilos nos eufiléfitos (: fetos +plantas com semente)
(«Natureza e fungdes dafolha»).

Ciclo de vida haplodiplonte
heteromérfico

Com meiose desfasada dafecundagdo e alternancia de duas geracdes - fases haploide (gametéfito) e diploide (esporéfito) - de distinta morfologia
(«Ciclos de vida das plantas terrestres»).

Anteridios e arquegdnios

Orgaos onde se diferenciam, respetivamente, gimetas o e @ (tremendamente simplificados nos espermatéfitos; «Ciclos de vida das plantas
terrestres»).

Esporangios

Orgios onde se diferenciam esporos («Ciclos de vida das plantas terrestres»).

Embrido

Rudimento do esporéfito; estrutura multicelular protegida por um tecido multicelular haploide (nos ‘briéfitos’, ‘pteridéfitos’ e gimnospérmicas) ou
triploide (nas angiospérmicas) («Ciclos de vida das plantas terrestres»).

*Entende-se por assimilacio aincorporagdo e conversao de nutrientes no protoplasma, processo que nas plantas envolve a fotossintese nos érgaos herbaceos aéreos (folhas e caules primarios) e aabsorgao de nutrientes pelas raizes.

QUADRO 4
Comparacao resumida dos grandes grupos de plantas
Grupo N.°de Geracao Embriao Esporulacao Estomas no Tecidos Cormo Semente Flor e fruto
espécies * dominante livre esporofito vasculares (raiz, caule
no ciclodevida e megafilos)
Algas >21000 Semalterndncia Nao Semesporos Nao Nao Nao Nao Nao
glaucéfitos 15 de geracdes
algas vermelhas 7000 e dominio do
algas verdes 14000 gametofito**
‘Brifitos’ >13000 Gametdfito (n) Sim Sim Nao Nao Nao Nao
hepaticas 7266 Nao
musgos 16 000 Sim**
antéceros 220 Sim**
Licofitos 1340 Esporéfito (2n) Sim Sim Sim Sim Nao Nao Nao
Fetos 10892 Esporéfito (2n) Sim Sim Sim Sim Sim Nao Nao
ophioglosséfitos 110
maratti6fitos 120
polipodiéfitos 10662
Gimnospérmicas 1045 Espordfito (2n) Sim Nao Sim Sim Sim Sim Nao
cicadéfitos 317
ginkgofitos 1
cupressoéfitos 390
pinéfitos 225
gnetofitos 112
Angiospérmicas 246366 Esporéfito (2n) Sim Nao Sim Sim Sim Sim Sim

* Estimativa do nimero de espécies extraida de Roskov et al. (2019).

** Com excecbes.
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FIGURA4

Curvade crescimento

dasplantas.
[Original.]

FIGURAS
Estruturado embriao
(cormo embrionario)
edo cormo pés-
-embrionariode uma
‘dicotiledénea’.

A) Embrigojovem:
Co-cotilédone.

B) Embrido maduro
deumasemente
cotiledonar:
Hi-hipocétilo;
Ra-radicula.

C) Plantula:

Rd-raiz primaria.

D) Estruturado
cormodeuma
angiospérmica:
Ga-gemaapical;
Rl-raizes laterais;
Rd-raizes
adventicias; Gx
-gemasaxilares.
[Figuraclassicade
Sachsadaptadapor
Troll (1954).]

FIGURA 6
Estruturado cormo.
Plantulade Lupinus
albus (Fabaceae);
compararcoma
Figura5.[Fotografia
doautor.]

ORGANIZA(;AO DO CORPO DAS PLANTAS
COMSEMENTE

Desenvolvimento e senescéncia

O termo desenvolvimento (= ontogénese; ontogenesis)
refere-se a histéria das transformacdes estruturais
vividas por um individuo, ou por uma parte de um
individuo (e.g., umramoouumaflor),desde oembriio, ou
de um meristema, até a senescéncia. Por exemplo, diz-se
que os espinhos folheares! e caulinares tém uma onto-
génese distinta porque os primeiros sao folhas modifi-
cadas e os segundos caules modificados («kHomologia
eanalogia. Principio da homologia»).

O desenvolvimento das plantas envolve dois processos
distintos: (i) crescimento e (ii) diferenciacao.

g Fase estacionaria
] /declinio
i
]
ol
=
Desaceleracdo
do crescimento
Fase log
Faselag
Tempo
FIGURA4
Rp 2
FIGURAS

O crescimento (growth) ¢ um acréscimo da massa
de células vivas originado pela multiplicacao (mitose)
e alongamento das células, geralmente associado a um
aumento irreversivel de tamanho e a um aumento de
matériaseca (biomassaemverde menos o pesodaagua).
O crescimento € um processo quantitativo no sentido
em que pode ser medido diretamente com fitas métricas
ou balancas, por exemplo. Entende-se por velocidade ou
taxa de crescimento o aumento de peso ou da dimensao
por unidade de tempo. Distinguem-se quatro fases no
crescimento das plantas, sejam elas anuais ou perenes,
e as escalas do individuo ou da populacdo monoespe-
cifica: (i) um periodo inicial de crescimento lento (fase
lag); (ii) crescimento rapido de tipo exponencial (fase
log); (iii) reducao progressiva da velocidade de cresci-
mento; e (iv) a anulacao da acumulacao de biomassa e
eventual declinio (fase estacionaria). Estas quatro fases
desenhamumasigmoide num graficoarelacionartempo
com crescimento (Figura 4). Parece que as arvores indi-
viduais nao seguem este padrao porque a taxa de cresci-
mento ndo decai com aidade (Stephenson et al. 2014).

O crescimento refere-se a mudancas quantitativas no
corpo das plantas, enquanto a diferenciacao expressa
alteracOes qualitativas. O nimero de tipos celulares,
tecidos, 6rgaos e, em ultima instdncia, a fisionomia

Gemaapical

12folha

Cotilédone Epicétilo

FIGURA 6
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das plantas sio uma consequéncia da diferenciacao
(differentiation) celular. A diferenciacao € uma especia-
lizacao das células em determinadas funcdes, neces-
sariamente precedida pela transicao entre diferentes
programas genéticosanivel meristematico-apassagem
da fase vegetativa a fase reprodutiva ¢, talvez, o melhor
exemplo («Tipos de meristemas. Crescimentos primario
e secundario»). O estudo da regulacdo da diferenciacao
nas plantas € um objeto classico da fisiologia vegetal que
ultrapassa os objetivos deste livro.

A senescéncia (senescence) pode ser definida como um
processo de desenvolvimento altamente regulado que
conduz a morte de células, 6rgaos (e.g., folhas) ou toda
uma planta (Krupinska & Humbeck 2008). Portanto,
a senescéncia nem sempre € um sinénimo de morte do
individuo. Porexemplo,asfolhasdasplantascaducifélias
temperadas senescem em respostaa umadiminuicao do
comprimento do dia, ou a interacao entre a reducao das
horasdeluzeaquedadatemperaturaambiente. Parte do
seu conteudo &, entao, absorvido e relocalizado noutras
partes da planta. No final do processo, diferencia-se
uma camada de abcisdo na base do peciolo e as folhas
tombam no solo. As folhas de um ramo extraido de uma
arvore, pelo contrario, secam, ficam castanhas, sem
se destacarem. As plantas anuais e bienais entram em
senescéncia no final do ciclo de vida. As plantas perenes
morrem por causas parasitarias ou colapsam de decre-
pitude, mecanismos que nada tém que ver com a morte
programada por senescéncia.

Orgaos fundamentais

A homogeneidade do ambiente aquatico ancestral foi
pouco propicia a especializacao celular e morfoldgica

FIGURA?7

das plantas (Niklas 2016). Na terra firma, os recursos
encontram-se em dois compartimentos distintos, solo
e atmosfera, facto que forcou a evolucao de estruturas
especializadas no corpo das plantas terrestres. O espo-
réfito - a fase diploide do ciclo de vida das plantas
terrestres — das plantas vasculares é constituido por
trés orgaos fundamentais: raiz, caule e folhas (Troll
1948 cit. Classen-Bockoff 2001; Figuras 5 e 6). Na planta
vasculararquétipo,asraizesabsorvem aguae nutrientes
e ancoram o corpo da planta ao solo; os caules providen-
ciam suporte mecanico e o transporte de substancias
entre araiz e a parte aérea, e vice-versa; as folhas seques-
tram carbono da atmosfera sob a forma de moléculas
carbonadas complexas com a intervencao da luz solar.
Todas as estruturas das plantas resultam de modifica-
cdes ao longo do ciclo de vida (mudancas ontogénicas;
ontogenetic changes) ou durante o processo evolutivo
(mudancas evolutivas; evolutionary changes) de um
destes trés 6rgaos. A flor, por exemplo, € um ramo curto
muito modificado, com folhas especializadas na repro-
ducdo sexuada.

O conjunto das raizes, caules e folhas constitui o cormo
(corm) oucorpodaplanta (plantbody). As partesdo cormo
nao envolvidas na reproducdo sexuada compdem
o sistema vegetativo (= corpo vegetativo). O sistema
reprodutivo (=corporeprodutivo) compreendeasestru-
turas reprodutivas nas gimnospérmicas, ou as inflores-
céncias e as flores nas angiospérmicas.

As raizes e os caules exibem a nivel anatémico uma
simetria radial e, geralmente, tém um crescimento
indeterminado (indeterminate growth). As folhas, pelo
contrario, sdo, salvo raras excecoes, determinadas e de
simetria bilateral («Interacdes ecolégicas com plantasy).

Folhasde crescimentoindeterminado. A Welwitschia mirabilis (Welwitschiaceae, Gnetidae) produz dois, eventualmente trés, pares de folhas (von Willert 1993). O primeiro par - os cotilédones—é
substituido por duas folhas opostas longas (até 4 m) persistentes durante todaavidada planta (von Willert 1995). A produgdo de novas folhas cessaem seguida, ficando a plantatruncadana
extremidade distal. As duasfolhasalongam-se continuamente pelabase a partir de meristemas intercalares foliares situados nainterface dafolhacomacoroa. A destruicdo dos meristemas intercalares
pelaherbivoriacomprometemirremediavelmente asobrevivénciadaplanta. [Angola, Deserto do Namibe; fotografiado autor.]

° N

DISTRIBUIGEO GRATUITA. NAO £ PERMITIDA A COMERCIALIZAGA



FIGURAS8

Caules articulados
de Casuarina
equisetifolia
(Casuarinaceae).
N.b.:folhas verticiladas
escamiformes, muito
curtas.[Cortesiade
Paulo Aradjo.]

Nos 6rgaos de crescimento determinado (determinate
growth, «Alongamento rameal»), como sejam as folhas
e alguns tipos de caules (e.g., espordes), o crescimento
e a diferenciacdo estao sujeitos a um estreito controlo
genético, pouco sensivel a fatores ambientais. As folhas
representam um caso extremo de determinacao porque,
concluida a sua diferenciacio, mantém a mesma
forma e estrutura interna até a senescéncia. Estdo
descritas algumas, muito raras, excecdes. As folhas
tém crescimento indeterminado na Welwitschia mirabilis
(Welwitschiaceae, Gnetidae) (Figura 7) e em varios
membros da familia das Gesneriaceae.

As raizes inserem-se, geralmente, no colo (regido de
encontro do caule com o sistema radicular) ou em
outras raizes. As raizes adventicias (adventitious roots),
por definicio, sdo emitidas por raizes lenhosas ou inse-
rem-se em qualquer ponto da parte aérea, sobretudo
nos nés dos caules, imediatamente abaixo da insercao
das folhas («Tipos de raizes»). As raizes jamais possuem
folhas, embora, por vezes, possam diferenciar gemas
adventicias que, mais tarde, dao origem a novos caules
e folhas. Os caules de origem radicular sao designados,
respetivamente, nas plantas lenhosas por polas ou
rebentoes radiculares, e nas plantas herbaceas vivazes
por rebentos radiculares (Quadro 54).

Asfolhasinserem-se, num padraoregular, obliquamente
nos nos (= verticilos caulinares; node) (Figuras 5-D e 6).
O entreno (internode) corresponde a porcao de caule
entre dois nds sucessivos. Nas éfedras (Ephedraceae)
e nas casuarinas (Casuarinaceae), os entrends desta-
cam-se com facilidade - sdo articulados (Figura 8).
Na axila de cada folha encontra-se, geralmente, pelo
menos uma gema («Gemas»; bud), i.e, um aglomerado
de células indiferenciadas com capacidade meristema-

tica («Meristemas»), envolvido por esbocos de folhas

complementado, ou ndo, por um revestimento externo
de folhas de protecao escamiformes (catafilos, «Tipos de
filomas»). A queda das folhas deixa uma cicatriz folhear
(leaf scar) no no6, cuja forma tem valor diagndstico em
algumas famfilias de plantas com flor (e.g, Moraceae;
Figura 215-E). Na extremidade distal dos ramos situa-se
uma gema apical (apical bud), e no seu interior um
meristema apical caulinar. As gemas axilares (axilary
buds), e os respetivos meristemas axilares, locali-
zam-se, como se depreende do termo, na axila das folhas
(Figuras 5-D e 6). Os meristemas apicais alongam os
caules; os meristemas axilares ramificam-nos.

Nas plantas com semente, a formacao do cormo inicia-se
com a germinacdo da semente e, implicitamente, com
aretoma do crescimento do embrido. O cormo embrio-
nario consta de (Figuras 5-B e 203):

- Radicula (raiz embrionaria; radicle) - esboco de raiz;

- Cotilédones (cotyledon) - filomas embrionarios
ricos em reservas ou com uma funcao haustorial
(«Embriao);

+ Plamula ou gémula (plumule) - esboco de caule com
folhas embrionarias a envolverem o meristema apical
embrionario.

Nas eudicotiledéneas, os entrends situados abaixo e
acima dos cotilédones sdao conhecidos, respetivamente,
por hipocotilo (hypocotyl) e o epicotilo (epicotyl). Nas
Poaceae, o primeiro entrend do caule acima do escutelo??
(«Semente e germinacdo do milho-gratido») merece uma
designacaoespecial: mesocotilo (mesocotyl; Figura 307-B).
O colo corresponde a zona de transicdo entre a raiz e o
caule. Na semente, como se vera, o embrido esta acom-
panhado por tecidos de reserva, e o conjunto «embrido +
tecidos de reservas envolvido por um tegumento.

O corpo de plantas e animais:
analise comparativa

As plantas e os animais divergem ha ca. 1250 M.a.
(Gibson et al. 2017), desde o momento em que a ciano-
bactéria ancestral de todos os cloroplastos ficou retida
e se reproduziu no interior da alga primordial. Enquanto
os animais prosseguiram na senda da heterotrofia
herdada do ultimo ancestral comum aos dois clados, as
plantas exploraram as oportunidades evolutivas abertas
pela autotrofia. Estao em causa duas formas antitéticas
de obter energia. Nao surpreende, por isso, que a onto-
génese e a estrutura do corpo dos animais e das plantas
sejam tao diferentes. Exploremos, entao, o que mais os
distingue.

Fotoautotrofiavs. heterotrofia
As plantas, e todos os seres vivos que povoam o planeta
Terra, sao maquinas bioldgicas e, como tal, sujeitos

a segunda lei da termodinamica: para crescerem, repro-
duzirem-se ou, simplesmente, para permanecerem
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vivos, consomem e dissipam energia. Uma interrupcao
prolongada no abastecimento de energia traduz-se
numa desorganizacao das células e na morte dos indi-
viduos. Os animais sao heterotréficos: obtém a energia
de que necessitam e constroem O seu COrpo a partir
de compostos organicos complexos adquiridos por
ingestao. As plantas tém um metabolismo energé-
tico muito distinto - sdo seres fotoautotroficos®. Pela
intervencao da molécula verde, a clorofila, no processo
da fotossintese, sequestra a energia solar sob a forma
de energia quimica (ATP) e poder redutor (NADPH?2).

As plantas tém um anabolismo completo: produzem
100% dos seus aminoacidos, proteinas, lipidos, acidos
nucleicos, vitaminas e outras biomoléculas a partir da
energia quimica e do poder redutor produzidos pela
fotossintese, mais a dgua e 20 substdncias minerais
simples (e.g., CO,, K+, e NO;-) absorvidas pelas raizes
(Wise & Hoober cit. Crang et al. 2018). Os animais, pelo
contrario, dependem de um vasto nimero de subs-
tincias extraidas do corpo dos vegetais ou animais
que lhe servem de alimento, ou dos residuos por eles
produzidos. Por exemplo, os humanos produzem
apenas 11 dos 20 aminoacidos proteinogénicos (que
fazem parte das proteinas), todos eles disponibilizados
pelas plantas.

Embora seja a fonte primaria de toda a matéria organica
e energia que percorre os ecossistemas, a fotossintese
€ um processo de conversao energética pouco eficiente.
O maximo tedrico da eficiéncia de conversao da energia
solarincidente total em energiaarmazenada soba forma
de biomassa é de 4,6% nas plantas C3 e 6% nas plantas
C4* (Zhu et al. 2008). Em contrapartida, a eficiéncia da
conversao da energia solar total em energia elétrica em
painéis solares fotovoltaicos experimentais ultrapassou
abarreirados45%, erondaos 14-19% nos modelos comer-
ciais (Dimroth 2014). Oslivros de bioquimica dizem-nos
que a oxidacao da glucose - o processo fundamental
de producao catabdlica de energia quimica da célula
eucariota - é mais eficiente: cerca de 40%, um valor
superior a um motor a combustao (ca. de 30%).

Transporte de fluidos aquosos e mobilidade celular

A agua é o constituinte maioritario de todos os seres
vivos. Porém, o papel da 4gua na fisiologia das plantas
nao tem equivalente animal. Por nao terem tecidos
musculares capazes de gerar forca, as plantas evoluiram
de modo a tirar partido das propriedades fisicas da agua.
A transpiracao resultante da diferenca entre a energia
da agua do solo e da atmosfera é suficiente para por em
marcha um sistema circulatério, e elevar a agua mais de
100 m acima do solo numa Sequoia. A manipulacdo da
forca gerada pela concentracao diferencial de solutos
através de membranas semipermeaveis - forca osmética
-combinada com o relaxamento diferencial por via enzi-
matica da parede celular controla a expansao celular,
o crescimento e varias formas de movimento (Cosgrove

2016). Enquanto os animais usam os musculos para
puxar e empurrar, as plantas servem-se da dgua para
empurrar e expandirem células vivas e 6rgaos (Crang
etal. 2018).

A migracao celular a longa distincia é caracteristica
de varios grupos especializados de células animais - o
sangue transporta varios tipos de células, enquanto
a seiva das plantas é uma solucio aquosa diluida, sem
células vivas. Os anterozoides das ‘plantas de esporu-
lacdo livre’, do ginkgo e das cicas, e as células consti-
tuintes do tubo polinico das restantes gimnospérmicas
e dasangiospérmicas sao as inicas excecoes conhecidas
(«Fase progamica»). A evolucao da parede celularexplica,
pelo menos em parte, aimobilidade das células vegetais.

A imobilidade das células das plantas faz com que
a orientacao das divisdes celulares, ocorridas a nivel
meristematico, estabeleca a posicao das células filhas
no contexto dos 6rgaos em desenvolvimento. A posicao
das células produzidas nos meristemas, por sua vez,
condiciona a sua diferenciacao. As células sao capazes
de «percecionar» a sua posicao relativa nos meristemas
e, em face disso, modular o perfil de expressdo genética
e diferenciar-se num tipo celular adequado (Kwak et al.
2005, Singh & Bhalla 2006).

Percecdo das condicdes ambientais e comunicacao

Os seres vivos estdo expostos a intiimeros fatores
de stresse ambientais como a presenca de competi-
dores e herbivoros, condices extremas de secura, calor
e frio, ou a desequilibrios nutricionais do solo. A reacao
ao stresse ambiental depende da percecao do ambiente
exterior e da comunicacdo interna entre as partes (e.g.,
entre 6rgaos). A comunicacao entre individuos € igual-
mente adaptativa.

Asplantas sio sensiveis a sinais fisicos (e.g., as alteracdes
da qualidade da luz, ao toque e ao consumo de partes)
e quimicos (e.g, substincias quimicas libertadas por
parasitas ou pelos caules e raizes das plantas vizinhas).
A comunicacdo interna da leitura do ambiente exterior
envolve a emissao de sinais quimicos (inc. aumento
subito da disponibilidade de fotoassimilados) que
circulam sobretudo pelo floema. Certos mecanismos de
comunicacio tém caracteristicas anilogas aos impulsos
nervosos animais; e.g.,, sinais de glutamato transmitidos
ao longo do floema (Toyota et al. 2019). Pese embora a
natureza descentralizada do corpo das plantas, s6 assim
se explica que os estragos causados por um inseto gerem
respostas por antecipacao em outras folhas, ou que o
crescimento de umaarvoreapdsa perdade partes se faca
de forma equilibrada.

Foi provado que as plantas comunicam entre si, através
de exsudados radiculares, até que ponto a vizinhanca
é constituida por plantas geneticamente préximas e
que essa comunicacao influencia o crescimento e a
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forma (Chen et al. 2012). As plantas emitem também
compostos volateis de aviso ao nivel da candpia perante
um ataque de parasitas e herbivoros (Ueda et al. 2012).
A comunicacdo entre as plantas é um tema de ponta
de fisiologia vegetal.

A percecdo, a comunicacao e a resposta a condicdes
ambientais é um pressuposto da vida num planeta em
constante mudanca. Embora o propésito seja o mesmo,
as variaveis ambientais percecionadas e os mecanismos
e 6rgdos envolvidos em animais e plantas sao distintos.
Asplantasnao ouvem e os animais ndo sentem a falta de
nutrientes minerais no solo; o fitocromo das plantas e o
olho dos vertebrados sao sensiveis a luz, mas evoluiram
de forma independente e nao geram a mesma infor-
macao. Mas as plantas nao tém um sistema nervoso
como os animais e muito menos um cérebro a centra-
lizar o processamento da informacdao sensorial
O «mundo sensivel» das plantas e dos animais tem
pouco em comum.

Por falta de vocabulario adequado, a descricao dos
«sentidos» das plantas é frequentemente feita com
termosimportadosdazoologiaoudapsicologiahumana,
facto que tem dado origem a sérios equivocos. E mais
correto dizer que as plantas percecionam estimulos
exteriores, alguns deles sentidos, mas de outra maneira,
pelos animais; e.g, temperatura, humidade do ar,
comprimento do dia, intensidade da luz. Defender que
as plantas tém sentimentos (e.g, medo, compaixao),
entdo, é um abuso grosseiro da metafora.

Volume e superficie nas plantas

A quimica da vida é essencialmente uma quimica do
carbono. O CO,, o principal nutriente carbonado das
plantas, é absorvidodoar pelas folhas e caules primarios.
O ar € uma solucao gasosa a base de azoto, com uma
concentracao muito baixa de CO,: ~0,04% em volume
(400ppm). Os restantes nutrientes que compdem
a massa das plantas sio maioritariamente absorvidos
pelasraizesde umasolucdoigualmente muito diluida-a
agua do solo -, ou extraidos da superficie dos minerais e
damatériaorganicadosolo. Aotimizacao,creioevolutiva
da absorcdo da luz e do CO, fez-se através do aumento
da superficie em detrimento do volume da parte aérea
(maximizacao da relacao superficie/volume). Portanto,
as folhas laminares sdo uma adaptaco a captura de luz
e, em menor grau, a sequestracao de CO,. Dada a inefi-
ciénciaintrinseca da fotossintese, as plantas necessitam
de grandes superficies de colecdo e conversdo de energia
luminosa expostas ao sol para satisfazerem as suas
necessidades energéticas.

O sistema radicular foi sujeito a uma pressao evolutiva
analoga. A captura de nutrientes, sobretudo dos
nutrientes de baixa mobilidade como o fésforo, depende
da exploracao de um grande volume de solo por uma
extensarede de raizes tubulosas. Neste caso, 0 aumento

da relacao superficie/volume fez-se a custa da minimi-
zacao do didmetro das raizes.

Francois Hallé (2002) estimou que a superficie externa
da parte aérea (caules + folhas) de uma arvore com 40 m
de altura possa ultrapassar 1 ha. A superficie das raizes
é ainda maior. A relacio superficie da parte aérea/super-
ficie da parte subterranea é muito variavel, Hallé (2002)
refere um valor meramente indicativo de 1:130. Assim
sendo, a superficie externa das raizes da tal arvore de 40
m pode atingir os 130 ha! Este valor é substancialmente
maior se for contabilizada a superficie das hifas dos
fungos micorrizicos («Micorrizas).

Os animais como seres unitarios

Os animais (metazoarios) sdo genericamente seres
unitarios (= nao modulares). Por trés razoes: (i) ao
contrario das plantas, o seu corpo nao resulta da acumu-
lacao de unidades multicelulares discretas (médulos);
(ii) as partes em que se divide o corpo dos animais
unitarios estdo organizadas hierarquicamente; (iii)
os animais exibem um crescimento e uma estrutura
determinados.

O produto da embriogénese animal é uma edicdo
minimalista de um individuo adulto, com todos os
6rgaos ja iniciados. As estruturas externa e interna dos
animais unitarios - e.g,, o sistema vascular, o nimero
de membros e a posicao espacial do aparelho digestivo
ou dos pulmdes de um mamifero ou de uma ave -
mantém-se praticamente inalteradas durante o cresci-
mento pés-embrionario (Figura9). E o volume e amassa
do corpo estabilizam no estado adulto. Os insetos holo-
metabolos?®®, embora sofram modificacdes estruturais
muito profundas durante o desenvolvimento, transitam
de forma determinada entre os estadios de ovo, larva,
crisalida e adulto, e os adultos sao semelhantes entre sie
de forma definitiva. As células estaminais animais tém,
nos individuos adultos, a funcdo de repor células espe-
cializadas de duracao limitada (e.g, células do sangue
ou da pele) (Baiirl & Laux et al. 2003). Nas plantas,
como se vera, as células estaminais geram novos érgaos
(«Meristemas»).

As partes em que se divide o corpo dos animais
unitarios estao organizadas hierarquicamente, sio
interdependentes e tém, aproximadamente, a mesma
idade, ainda que coexistam células mais velhas e mais
jovens. Hierarquizadas porque sdo constituidas por
um elevado nimero de tipos celulares especializados
(mais de 200 na espécie humana [Oliveira & Valente
2012]), por sua vez, organizados em multiplos tipos
de tecidos, 6rgaos e sistemas, com funcdes definidas e
permanentes. A organizacao hierarquica e a interdepen-
déncia funcional s3o tdo profundas que os individuos
necessitam de todas, ou de quase todas, as suas partes
para se manterem funcionais. Um vertebrado nao vive
sem coracao e a falta de um membro locomotor, por
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exemplo, compromete seriamente o seu sucesso repro-
dutivo. A integracao funcional estende-se a morfologia
e as relacdes forma-funcao, a tal ponto que os paleon-
télogos de vertebrados estdo habituados a reconstruir
esqueletos, corpos e ecologias a partir de miscelaneas de
poucos o0ssos e dentes — um luxo raro em paleobotanica
(Cronquist 1988).

Ha uma correlacdo inversa universal entre a especia-
lizacao funcional das células e a totipoténcia celular:
os tipos celulares animais muito especializados, em
condicdes normais, sao incapazes de reverter a condicao
de célula estaminal. Este facto ajuda a explicar por
que razao a reposicao de partes perdidas por efeito
da idade, doenca, acidente ou predacdo (e.g, morte de
células cerebrais, tecido cardiaco necrosado, ou a perda
de membros ou 6rgaos) é muito limitada nos grupos
animais de simetria bilateral.

A dimensao e as estruturas interna e externa dos seres
unitarios encontram-se sob um rigoroso controlo do
genoma, sendo, por isso, pouco sensiveis a fatores
ambientais (Figura 9). O nimero e a forma dos 6rgaos
reprodutivos nos animais sdo determinados numa
fase embrionaria (Graham et al. 2010). Com mais ou
menos recursos, o nimero de érgaos e a sua dispo-
sicdo espacial sdo constantes - nos mamiferos s6 ha
um coracao, os rins sao dois, e quatro os membros,
dois superiores e dois inferiores. As plantas produzem
orgaos vegetativos (e.g., filidios, raizes, caules e folhas)
e orgaos reprodutivos (e.g,, anteridios, cones e flores)
em nimero variavel e, frequentemente, de forma esca-
lonada ao longo do tempo. Consequentemente, 0 COrpo
dos animais s6 em parte pode ser ajustado a disponibi-
lidade de recursos. Este ajustamento ocorre antes ao
nivel da populacdo através de variacoes da densidade
populacional - os animais multiplicam-se com celeri-
dade quando o alimento abunda; na falta de alimento,
migram ou morrem de fome em massa.

Estruturamodular das plantas. Totipoténcia celular

As plantas s3o organismos modulares de crescimento
indeterminado. Modulares porque constituidos pela
repeticao de unidades multicelulares discretas, i.e., por
modulos (modules), de grande autonomia funcional
(semiauténomos). A semiautonomia dos moédulos
e a totipoténcia celular das plantas permitem que
o crescimento, ao nivel do individuo, seja matematica-
mente modelado de forma andloga a uma comunidade
de organismos similares e semi-independentes, em
competicdo por recursos escassos, correspondendo
cada «organismo» a um moddulo individual. De cresci-
mento indeterminado pelo facto de crescerem conti-
nuamente até a senescéncia/morte, ainda que este
crescimento possa ser interrompido por periodos de
quiescéncia/dorméncia mais ou menos prolongados,
quando as condicdes ambientais sao desfavoraveis
ao crescimento.

A estruturamodularapenas se concretiza na parte aérea
do corpo das plantas. As raizes nao se decompdem em
modulosexteriormenteevidentese témum crescimento
oportunistico, dirigido pelos gradientes de oxigénio,
agua e nutrientes no solo. Os caules, pelo contrario,
sao construidos através do «encaixe» sucessivo, como
numa construcao de lego, de um moédulo elementar
- o fitomero (= metamero; metamer, phytomer) — cons-
tituido por um entrené?, um né e uma ou mais folhas
com os respetivos meristemas axilares® (Figura 10).
O fitémero, por sua vez, organiza-se em modulos de
complexidade crescente; e.g., ramos e sistemas de ramos.
O crescimento da parte aérea é menos oportunistico do
que o das raizes, caso contrario, a copa das arvores seria
fortemente assimétrica, dirigida para onde vem a luz
- e, nas latitudes mais elevadas do hemisfério Norte,
as arvores tombariam com a idade para sul, e para norte
no hemisfério Sul.

As plantas ajustam o numero, a disposicao espacial
e, como refiro mais adiante, a identidade e a forma dos
médulos, as condicoes ambientais (e.g., temperatura) e a
disponibilidade de recursos (e.g., 4gua, luz e nutrientes).
Por outras palavras, as plantas ajustam a sua dimensao
e arquitetura aos niveis de stresse ambiental. Quando
as condicdes ambientais sdo propicias e os recursos
abundantes, os meristemas caulinares ativos sao mais
numerosos, o nimero de modulos produzidos por
meristema e o seu comprimento aumentam, os caules
sdo mais ramificados e mais longos, e as inflorescén-
cias mais numerosas e com mais flores. Em condicoes
de elevado stresse ambiental, sio construidos menos
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FIGURA10
Fitomero.

A) Fitdmeronas
monocotiledéneas
(graminea):
a-fitdmero;b-bainha
dafolha;c-limbo
dafolha.

B) Fitdmeronas
dicotiled6neas
(Jasminum fruticans,
Oleaceae). [Fotografias
doautor.]

FIGURA1l
Plasticidade
fenotipicados
modulos. Plantas de
trevo-branco (Trifolium
repens, Fabaceae)
ndo perturbadas

(A) eintensamente
perturbadas pela
herbivoria (B).

As plantas sujeitas
adesfoliacdointensa
econtinuatém
foliolos pequenos,
peciolos curtos
frequentemente
peludoseestolhos
finos comentrends
curtos. Estas
caracteristicas
regridemcom
suspensdo do
pastoreio (Brougham
1958).N.b.:a
dimensdodas
inflorescénciasedas
flores élargamente
independente
dapressdode
pastoreio-ndosao
plasticascomoo
corpovegetativo.
[Fotografias doautor.]

modulos e estes s3o mais curtos, e as plantas tém um
habito mais congesto. Sob uma secura edéfica extrema,
as plantas reduzem o niimero de partes aéreas, rejeitam
ramos («Cladoptose») e/ou folhas e, eventualmente,
antecipam a producdo de flores e frutos. O sistema
radicular é igualmente deprimido pela escassez de
recursos («Plasticidade fenotipica do sistemaradiculary).

Além do ntmero e do arranjo espacial dos fitdmeros,
o desenvolvimento dos organismos modulares envolve
duas outras componentes: a (i) plasticidade dos
moédulos e a (ii) identidade dos médulos. Comecemos
por ver alguns exemplos de plasticidade dos modulos.
As plantas pratenses sujeitas a uma herbivoria por
mamiferosintensatendemaapresentarfolhaspequenas,
entrends curtos e um habito prostrado (Figura 11).
Num mesmo individuo, a dimensao dos entrends e das
folhas é influenciada pela exposicao a luz: os ramos
mais expostos ao sol tém, frequentemente, folhas
mais pequenas, enquanto os ramos estiolados exibem

entrenés mais longos e folhas maiores e mais delgadas,
de cuticula menos espessa, e ricas em clorofila. A falta
de 4gua e a infertilidade da terra deprimem o compri-
mento dos médulos. Todos estes casos sao exemplos de
plasticidade fenotipica (phenotypic plasticity) porque
as alteracdes na forma sao controladas diretamente
pelo ambiente.

A identidade dos modulos depende do programa
genético expresso a nivel meristematico. A mudanca
de programa é controlada por uma combinacao diversa
de fatores enddgenos (e.g, determinados pela idade
ou a direcdo dos ramos) ou exdgenos (e.g., determi-
nados pela qualidade da luz, fotoperiodo ou tempe-
ratura) (Mathews & Kramer 2012). Um meristema
pode comecar por produzir folhas juvenis; em seguida,
folhas maduras; depois, bracteas e, finalmente, pecas
da flor. Os novos fitémeros de um caule podem surgir
engrossados e diferenciar um tubérculo, ou serem
muito curtos e organizarem-se numa roseta de folhas,
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por exemplo. Geralmente, o cambio de identidade dos
moédulos é gradual na conversao das folhas juvenis em
adultaseabrupto nadiferenciacio daflor («Juvenilidade.
Inducio e diferenciacao florais).

O corpodas plantas contém um vasto nimero de células
totipotentes concentradas nos meristemas e no tecido
fundamental parenquimatoso que enche os seus 6rgaos
(«Tecidos definitivos simples»). A capacidade de reversao
para uma condicdo meristematica das células parenqui-
matosas, conjugada com a estrutura modular, explica
a facilidade com que as plantas repéem ou compensam
a perda de partes. Quando uma arvore, por qualquer
motivo, perde uma fracao significativa da sua copa,
ativam-se gemas dormentes, ou diferenciam-se gemas
adventicias, que iniciam a reconstrucdo daregido danifi-
cada. Em casos extremos, a copa de uma arvore pode ser
totalmenteeliminadaerestauradaemseguida. Rolam-se
as copas dos castanheiros infetados com doenca da tinta
(Phytophthora cinnamomi, Heterokontophyta) para
estimular a emissao de raizes sds e conter o avancgo
da doenca no sistema radicular; poucos anos depois,
as arvores tém uma nova copa e um sistema radicular
parcialmente renovado. Muitas das arvores seculares de
parques histéricos passaram por varios ciclos de elimi-
nacao e reposicao da candpia através de ramos epicor-
micos («kRamos epicérmicos»).

Mecanismos analogos explicam a facilidade com que se
propagam vegetativamente as plantas com fragmentos
de caules, de raizes ou folhas, com gomos isolados ou
com pequenos aglomerados de células nas técnicas
de micropropagacao. Algumas espécies lenhosas, e as
plantas herbaceas com intensa propagacao vegetativa
(e.g., por rizomas ou bolbos), s3o virtualmente imortais
porque as partes que, por qualquer razao, colapsam sao
continuamente substituidas por outras novas. A resis-
téncia a herbivoria das gramineas pratenses resulta,
também, da sua estrutura modular: os animais herbi-
voros consomem biomassa aérea que posteriormente
é restituida por meristemas intercalares e/ou por
meristemas axilares («Desenvolvimento e arquitetura
das gramineas»). Em alternativa ou em complemento
areposicao, as partes perdidas podem ser compensadas
por um crescimento mais vigoroso, mais ou menos
descentralizado, de outras. Os frutos das arvores de
fruto comerciais tém maior calibre e mais sementes, se
um ndmero significativo de flores for eliminado com
uma poda em verde, por métodos quimicos ou por uma
geada tardia.

O crescimento por mddulos e duas das suas consequén-
cias - a cladoptose e a totipoténcia celular - s3o essen-
ciais para as plantas ultrapassarem a heterogeneidade
ambiental espacial e temporal e as limitacdes impostas
a captura de recursos pela sua natureza séssil, i.e., pela
imobilidade. Pela mesma raziao, os animais sésseis
geralmente também tém uma estrutura modular
(e.g., corais). A dorméncia («Quiescéncia e dorméncia dos

gomosy»,«Repousoecrescimentovegetativosdasplantas
perenes») e outros mecanismos (e.g., ciclo de vida anual)
témuma funcio similar. Em face daescassez, osanimais
movem-se em busca de alimento ou morrem; as plantas
fazem-se pequenas, deprimem o metabolismo, aquie-
tam-se e, eventualmente, contraem a biomassa viva.

Em resumo, as plantas tém um corpo flexivel em massa,
volume e forma. Consoante a sua histéria de vida, indi-
viduos coespecificos com a mesma idade podem ter
um tamanho e fisionomias muito distintas. A plastici-
dade fenotipica do corpo das plantas ndo tem paralelo
no reino animal. A plasticidade é uma componente
essencial do ajustamento da forma ao meio num ser
séssil que nao pode deslocar-se em busca de condicdes
mais propicias. Por outro lado, a plasticidade fenotipica
amplia o nicho ecolégico porque permite a ocupacao de
novos habitats sem um periodo de ajustamento genético
por evolucao por adaptacdao. Explica, por exemplo,
porque certas espécies sdao invasoras bem-sucedidas
em ambientes distintos dos ambientes originais (Levin
2010). As plantas com flor s3o mais plasticas do que as
restantes plantas vasculares (‘pterid6fitos’ + gimnospér-
micas), facto que ajudaaexplicar o seu sucesso evolutivo
(volume II).

A natureza modular das plantas torna a sua identifi-
cacdo bastante mais complexa do que a dos animais
unitarios. Esta sera uma das razdes porque o nimero
de nomes vernaculos tradicionais (nao trabalhados
pelos taxonomistas como acontece no inglés), cujo
conceito coincide com os taxa definidos pelos taxono-
mistas, é geralmente limitado no mundo das plantas.
Muitos animais podem ser positivamente identificados
com base na silhueta, no tamanho, na cor, na postura
corporal ou até no movimento. Por isso, as aves ou os
mamiferos sao representados em corpo inteiro nos
guias de campo. A fisionomia das plantas é francamente
menos informativa. A identificacao das plantas obriga
auma observacao visual de proximidade, por vezes com
recurso a lupas de bolso, da insercao e forma das folhas,
dos pelos das folhas e do calice, da estrutura da flor, dos
frutos, entre outros aspectos. Ainda assim, sobretudo
em ambientes tropicais, a forma das arvores e arbustos
pode ser de grande utilidade para determinar a iden-
tidade de individuos, ou de populacdes de individuos
de uma mesma espécie. Quando se observam povoa-
mentos arbdreos em fotografia aérea, ou em contraluz,
é relativamente fAcil distinguir a silhueta de um casta-
nheiro, de uma Tilia (Malvaceae, Tilioideae) ou de um
pinheiro-manso.

A modularidade tem outra consequéncia importante:
permite que os médulos evoluam de forma quase inde-
pendente sem alterar significativamente o funciona-
mento de outras partes. Por exemplo, as flores podem
estar sujeitasauma grande pressao de selecao pelos poli-
nizadores enquanto o corpo vegetativo se mantém inal-
terado, em estase evolutiva. Nos animais nao é assim.



FIGURA12
Simetria. A) Simetria
radial:florde

Hibiscus rosa-sinensis
(Malvaceae);n.b.:
estames monadelfos.
B) Simetria bilateral:
folhas dorsiventrais
de Quercus lusitanica
(Fagaceae).

C) Simetriapor
metameria: caule
deamor-de-

horteldo (Galium
aparine, Rubiaceae).
[Fotografias doautor.]

Simetria

A simetria (simetry), por definicao, consiste na repeticao
regular, geneticamente determinada, de elementos
estruturais iguais ou similares (Figura 12). A maioria
dos animais, mais concretamente os taxa do clado
dos Bilateria (inc. artrépodes e vertebrados), tem uma
simetria bilateral dorsiventral definida nas primeiras
fases da embriogénese que emerge diretamente da
direcionalidade do seu movimento sob o efeito da
forca da gravidade (Westerkamp & Clafsen-Bockhoff
2007). As patas dos insetos estao sempre dirigidas
para a interface com o substrato numa posicao ventral.
As asas, necessariamente, estao inseridas por cima das
patas. As simetrias externas das plantas s3o bem mais
complexas (Quadro 5).

QUADRO 5
Tipos de simetria

Tipodesimetria Descricao Exemplo

Simetria por Repeticdo de Repeticdo do médulo elementar

metameria elementos caulinar-ofitémero-
estruturais ao longo constituido por um entrend, um
de um eixo. n6 e uma ou mais folhas com os

respetivos meristemas axilares.

Pétalas emredor do eixo floral
(=recetéculo) ouadisposicdo
radial dos tecidos no caule
enaraiz.

Repeticdodeum
ndmero variavel

de elementos
estruturais,comum
mesmo angulo,em
torno de um eixo.

Simetria radial

Simetriabilateral  Repeticdode
elementos
estruturais nos dois
lados de um plano
de simetria. Simetria
predominante no
reino animal.

Flores zigomérficas (comum
plano de simetria) e folhas
dorsiventrais. Comum nas flores
polinizadas porinsetos.

As regras das simetrias por metameria e radial codi-
ficadas no genoma controlam a disposicao espacial
dos médulos elementares que constituem o corpo das
plantas (fitomeros). A forma dos individuos resulta
da interacao dessas regras com o ambiente - e.g., com

a disponibilidade de luz, 4gua e nutrientes no solo -,
existindo, para tal, sensores especializados das caracte-
risticas ambientais (e.g., fitocromo). Uma programacao
completa do corpo das plantas, além de incompativel
com a volatilidade temporal intrinseca dos habitats das
plantas e com os riscos criados pela imobilidade, exigiria
muito mais informacdo genética do que a requerida
na programacao da metameria, das simetrias radial
e bilateral, da estrutura dos fitdbmeros e dos sistemas
fisiol6gicos de sensores, e da integracao da informacao
sensorial. As regras de simetria, conjugadas com
a estrutura modular, sdo, entdo, uma solucao evolutiva
parcimoniosa (simples e que exige pouca informacao)
para gerar, em resposta ao ambiente, formas complexas
e plasticas, mas, ao mesmo tempo, evolutivamente
flexiveis, i.e., sensiveis a pressdes de selecdo de indole
diversa. A prontidao paramudaraestruturaeafisiologia
do corpo é uma caracteristica fundamental das plantas.

Crescimento indeterminado nas plantas

Numa fase precoce do desenvolvimento embrionario
das plantas, a producdo de novas células passa a estar
concentrada em tecidos especializados designados por
meristemas; nos animais, a divisao celular ocorre de
forma difusa, com diferentes atividades mitdticas, um
pouco por todo o corpo, mais intensas antes de atingida
a fase adulta. As células meristematicas das plantas sao
funcionalmente analogasascélulas estaminais animais
no sentido em que sao histogénicas, i.e, diferenciam
tecidos especializados. As plantas diferem dos animais
nacapacidade adicional dos meristemas apicais gerarem
6rgaos vegetativos (e.g, raiz, caule e folhas) ou reprodu-
tivos (e.g., anteridios, cones e flores) completos.

As plantas estao «condenadas» a crescer, com interrup-
cOes ciclicas, é certo, até a senescéncia/morte. Uma
planta pode ter centenas de anos, mas, todos os anos,
¢ reabastecida de tecidos jovens provenientes dos
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meristemas. Entre outras, destaco seis causas para o
crescimento indeterminado nas plantas: a (i) herbivoria
(fitofagia) e (ii) parasitismo, a (iii) competicao pela luz,
a (iv) deplecao dos nutrientes no solo e a degradacao dos
sistemas (v) fotossintético e (vi) vascular.

A imobilidade confere-lhes uma grande suscetibilidade
a herbivoria, ao parasitismo, a competicao pela luz e a
deplecao de nutrientes no solo. A producao de esporos
(nas ‘plantas de esporulaciolivre’), sementes (nos esper-
mato6fitos) ou propagulos, é o tnico momento do ciclo
de vida que as plantas dispoem para se «desenraizarems
e mudarem de lugar, de modo a escapar a acdo de um
herbivoro ou de um parasita, a sombra de um compe-
tidor ou a falta de nutrientes - um evento raro, insufi-
ciente para tanto desafio, se se tiver em consideracao
a proporcao entre a duracao da dispersao e a duracao do
ciclo fenolégico. A reposicao pelo crescimento de partes
perdidas é a grande resposta aos efeitos da herbivoria e
do parasitismo. A mobilidade do f6sforo e dos nutrientes
catiénicos no solo é limitada; uma vez esgotado o stock,
a solucdo é partir em busca de solo nao explorado, cons-
truindo mais raiz. O acesso a luz depende da emissao
de caules com folhas acima da canépia dos competi-
dores diretos. A degradacao dos sistemas fotossinté-
tico e vascular com o tempo é, igualmente, resolvida
pela continuidade do crescimento porque a capaci-
dade de reparacao destas funcdes a escala da célula
é limitada. As folhas «danificadas» sdo substituidas por
novas folhas; o cambio produz novo tecido vascular.
Nas plantas, o funcionamento do corpo é assegurado
pela reposicao ou substituicio de partes, ao nivel do
tecido ou do érgdo. Nos animais, pelo contrario, tudo
acontece a nivel celular - a substituicao e a reparacio
de tecidos e 6rgaos sao limitadas. Nas plantas, parar de
crescer é morrer.

Os mecanismos de degradacdo dos sistemas vascular
e fotossintético estdo bem esclarecidos. A agua que
preenche os vasos e traqueidos do xilema encontra-se
sob tensao. Nestas condicdes, os gases tém tendéncia
a segregar-se em bolhas microscépicas que podem
coalescer, formarbolhas maiores e obstruiros elementos
traqueais doxilema. Nos climas frios, os ciclos de conge-
lacdo-descongelacao tém o mesmo efeito. Designa-se
este fenémeno por embolia (emboly). As plantas tém
mecanismos para se defenderem da embolia que nao
evitam, porém, uma lenta perda de eficiéncia do sistema
condutor (i.e.,, da condutancia hidraulica).

A capacidade de conversdo da energia da luz em cadeias
carbonadas de alta energia vai decaindo a medida que
as folhas vao envelhecendo. Por quatro razoes:

- Fotodegradacao do sistema fotossintético - a inci-
déncia daluz nas folhasinduz a formacao de radicais
livres que danificam as membranas cloroplasticas e os
fotopigmentos; a eficiéncia fotossintética' comeca

adecrescerlogoapés a expansao das folhas, muito

antes destas entrarem em senescéncia;

Degradacao mecanica, herbivoria e parasitismo das

folhas —as folhas estao sujeitas a abrasao (e.g., danos

causados por graos de areia ou sais transportados
agrande velocidade pelo vento) e rasgam-se, sendo
consumidas ou parasitadas com alguma facilidade;

Ensombramento das folhas por efeito do crescimento

-umavez que os ramos, enquanto funcionais, se

alongam continuamente, as folhas mais velhasvao

ficandorelegadas paraas camadas mais profundas

da copa, cada vez mais ensombradas, até que os seus

consumos respiratdrios de energia ultrapassam

os ganhos fotossintéticos;

-+ Acumulacao de substancias toxicas - as folhas degra-
dam-se naturalmente pelaacumulacdo de substancias
téxicas transportadas dissolvidas na corrente respira-
tériaa partir do solo, ou produzidas pelo metabolismo
secundario.

A producdao de novas folhas implica, mais tarde ou
mais cedo, a eliminacdo das folhas mais velhas disfun-
cionais. O turnover das raizes finas é também muito
elevado («Crescimento e Arquitetura do sistema
radiculary). Parte dos caules é eliminada por cladoptose
(«Cladoptoses). Aindaassim, as plantas retém umavasta
massa de partes nao vivas com uma funcao de suporte,
concretamente xilemae tecidosassociados, nas camadas
mais profundas do seu corpo («Xilema secundarios).
Este mecanismo, pelo menos com esta dimensao, nao
existe nos animais.

As estruturas reprodutivas das plantas, ao invés do
corpo vegetativo, tém uma organizacao hierarquica
e uma estrutura determinada. Na flor completa, as
pétalas sucedem-se as sépalas, os estames as pétalase o
gineceu ao androceu. Esta sequéncia tem um controlo
genético preciso. Com a formacao da flor extingue-se o
meristema que lhe deu origem. A dimensao e a estrutura
das partes dos érgaos reprodutivos das plantas sao
menos plasticas do que o corpo vegetativo. Este facto,
somado com a diversidade morfolégica e funcional das
estruturas reprodutivas, explica aimportancia da florna
identificacdo e classificacao das plantas terrestres.

Sexualidade e ciclo de vida das plantas

O ciclo de vida é diplonte nos animais, e haplonte (tipo
ancestral caracteristico de muitos grupos algais) ou
haplodiplonte nas plantas («Ciclos de vida das ‘plantas
de esporulacdo livre»). Os animais possuem um tnico
tipo de célula reprodutiva: os gametas. O ciclo haplo-
diplonte caracteristico das plantas terrestres envolve
aalternancia de dois tipos, morfologicamente distintos,
de corpo multicelular - o esporéfito e o gametdfito -,
especializados na producao de distintas células reprodu-
toras unissexuais, respetivamente, esporos e gametas.
O gametoéfito e o esporéfito tém histérias evolutivas
distintas.
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Num estadio inicial do ciclo de vida dos animais dife-
rencia-se um grupo especializado de células - as células
germinais (germ cells) - do qual derivarao os gametas.
Nas plantas terrestres, as células precursoras dos
gametas nao estao predeterminadas no embridao - o
destino das células produzidas nos meristemas é flexivel
(Hallé 2002). Nos animais, as mutacoes somaticas (em
células nao reprodutivas) nao sao transmitidas a descen-
déncia. Nas plantas terrestres, nada impede que uma
mutacdo ocorrida num meristema situado num deter-
minado ponto da copa possa ser transmitida, por via
assexual ou sexual, a descendéncia (Hallé 2002).

As células da candpia das plantas com semente estao
expostasa doses elevadas de radiacoes UV. Asradiacoes
mutagénicas incrementam a variacdo genética
e aceleram as taxas de evolucdo, em particular nas
espécies em que prepondera a reproducdo assexuada.
Em contrapartida, representam um risco de envelheci-
mento genético (acumulacao de mutacdes deletérias)
precoce, sobretudo nas plantas mais longevas como as
grandes arvores. Quanto mais tempo vive uma planta,
mais prolongada a exposicao aradiacao, maior o nimero
de divisodes celulares (a maior parte das mutacdes ocorre
durante a mitose), e maior a probabilidade de se acumu-
larem mutacOes deletérias. Os catafilos ou os esbocos
foliares, que envolvem as células meristematicas apicais
e axilares, e a formacao de um ritidoma por fora do
cambiocontémasradiacdesionizantes, masnaochegam.
O envelhecimento genético nas plantas é compensado,
entre outros, por dois mecanismos: (i) meiose e (ii)
células iniciais. A meiose, o mais importante dos dois,
€ comum a plantas e animais (mecanismo discutido no
volume II). A taxa mitética das células meristematicas
nao é constante: as células ditas iniciais dividem-se,
raramente dando origem a outras células, essas sim que
proliferam em grande nimero («Tipos celulares meris-
tematicos»). Portanto, a ocorréncia de um grupo de
células iniciais reduz a acumulacio de mutacdes deleté-
rias, efeito confirmado experimentalmente em grandes
arvores seculares (Schmid-Siegertet al. 2017). As células
iniciais nas plantas e as células germinais nos animais
sao duas solucdes para um mesmo problema: o envelhe-
cimento genético.

Os animais movem-se, 0s Sex0s encontram-se; nos
grupos mais avancados, a escolha dos melhores
parceiros, e, implicitamente, dos melhores genes,
envolve complexos rituais e uma pormenorizada
avaliacdo do fendtipo (selecao sexual); por fim, realiza-se
atransferéncia de gdmetas - o ato sexual. A imobilidade
das plantas fa-las, em grande medida, dependentes de
vetores (e.g., insetos, vento ou a 4gua) para o transporte
de pélen, i.e, dos gdmetas masculinos. A seu tempo
veremos que a flor é entendida como uma adaptacao
a polinizacao («Polinizacdo»). A selecio dos melhores
genes faz-se através da competicao do pélen ao nivel do
estigma ou do pistilo («kCompeticao do pdlen. Selecao de
gametas») (Skogsmyr & Lankinen 2002).

A embriogénese das plantas desemboca numa estrutura
simples - o embrido -, um rudimento do esporéfito
que se resume a um meristema apical radicular, uma
raiz embrionaria, o hipocétilo, um ou dois cotilédones,
o epicdtilo e a plamula que contém o meristema apical
caulinar (Figura 5-B). Ao contrario da maioria dos
animais, o embrido pode permanecer dormente um
longo periodo de tempo. Todos os érgaos das plantas
adultas sdo diferenciados durante a vida pés-embrio-
naria por meristemas que produzem 6rgaos completos
(raiz, caules, folhas e flores). As células, os tecidos e os
6rgaos das plantas adultas, ao contrario do ocorrido nos
animais unitarios, nao tém a mesma idade. As células
diminuem de idade de dentro para fora nos caules com
crescimentosecundario (Figura81);asfolhaseostecidos
caulinares proximais sao mais velhos do que os distais.

INTERA(;C)ES ECOLOGICAS COMPLANTAS

Osorganismosinteratuam unscom os outros nointerior
dos ecossistemas. Propriedades ecossistémicas tao
importantes como a diversidade especifica, a ciclagem
dos nutrientes ou a producao de biomassa emergem
diretamente da interacdo entre individuos pertencentes
(interacoes intraespecificas), ou ndo (interacoes inte-
respecificas), a mesma espécie. Veremos ao longo deste
livroqueahistériaevolutivaeabiologiadasplantasestao
profundamente marcadas por trés interacoes ecologicas
fundamentais: competicao, herbivoria e simbiose.

Diz-se que ha competicao (competition) quando um
individuo condiciona a aquisicdo de recursos? por parte
de outro individuo coespecifico (da mesma espécie) ou
heteroespecifico (de uma espécie distinta). A compe-
ticao interespecifica por recursos pode desembocar na
extincdo local de uma espécie (exclusao de competi-
dores inferiores). Por exemplo, o fecho da canépia de
uma floresta elimina as plantas heli6filas caracteris-
ticas da vegetacao de orla e clareira florestal. O mesmo
acontece quando através da aplicacdo de fertilizantes
numa pastagem de solos nutricionalmente pobres,
as espécies oligotroficas (de solos pobres) sao substi-
tuidas por espécies eutroficas, mais competitivas sob as
novas condicoes ecoldgicas. Sobretudo em ecossistemas
estaveis, os individuos coespecificos e ou de espécies
comnichosecolégicos similares, geralmente, competem
ferozmente entre si (vd. Connell 1983). A competicao
favorece a inovacao, o uso de novos recursos, ou um
uso mais eficiente de outros. A luta por recursos é uma
forca determinante na evolucdo por selecao natural,
mas nao ¢ a Unica (e.g, predacdo, parasitismo, herbi-
voria, e condicdes ambientais). Entre outros exemplos,
veremos no volume II que a competicdao pela luz nos
primeiros ecossistemas de plantas vasculares deter-
minou a evolucao das primeiras arvores e das primeiras
florestas no Devénico (419-360 M.a)).

° N

:l I. A NATUREZA E A ESTRUTURA DAS PLANTAS



Ocorre herbivoria (fitofagia; herbivory) quando um
organismo ingere um organismo fotossintético ou parte
dele. A herbivoria é classificada em funcao das partes
consumidas: os mamiferos ramejadores (browsers; e.g.,
girafas, corcos e cabras) e os mamiferos forrageadores
(grazers; e.g., bufalos, vacas e ovelhas) alimentam-se,
respetivamente, de renovos? e de erva?; as espécies
granivoras comem sementes, e as frugivoras frutos.
Os fitofagos de flores foram importantes na histéria
evolutiva da flor. Num sentido lato, a herbivoria inclui
alguns tipos de parasitismo; e.g, consumo de seiva
floémica por insetos com armadura bucal picadora-su-
gadora (e.g., afideos), a formacao de galhas («Galhas») ou
aingestao do mesofilo das folhas por lagartas mineiras.

Nas florestas tropicais, 10-25% da superficie foliar
€ anualmente consumida por insetos (Janzen 1981).
Este valor é ainda superior nas pastagens? (grasslands)
naturais e seminaturais®. Para reduzir os efeitos da
herbivoria, as plantas desenvolveram diversos sistemas
de defesa, como sejam a acumulacao de compostos
secundarios repelentes ou toxicos, pelos glandulares,

FIGURA13

espinhos, ou, como refiro em seguida, mutualismos de
protecdo.Aatualdiversidade eabundanciade mamiferos
ungulados (e.g, bovideos e cervideos) e de ecossitemas-
-pastagem é produto de um longo processo coevolutivo
entre gramineas e mamiferos herbivoros grosso modo
iniciado na segunda metade do Cenozoico (volume II).

O termo simbiose (symbiosis)?® tem origem na palavra
grega symbioun, que quer dizer «viver juntos.
Apropriadamente, em ecologia, designa as interacdes
fisicamente préximas, por vezes de estreita dependéncia
(absoluta ou nio), entre individuos de duas espécies
distintas (Lang & Benbow 2013). Reconhecem-se
trés tipos maiores de relacdes simbidticas (Figura 13):
(i) comensalismo, (ii) parasitismo e (iii) mutua-
lismo. O comensalismo implica vantagens para uma
espécie, sem vantagens ou desvantagens para outra.
Uma carraca? vigilante na extremidade de uma folha
a aguardar o contacto de um mamifero, um liquen
incrustado no tronco de uma arvore, muitas espécies
de bactérias que vivem das exsudacdes radiculares,
e as bromélias e as orquideas epifitas?® sio exemplos

Simbiose. A) Mutualismo nutricional - cultura de centeio em Tras-os-Montes (Portugal). B) Comensalismo - bromélia epifitado género Tillandsia (Bromeliaceae) numa
florestatropical da Colémbia. C) Hemiparasitismo - Buchnera sp. (Orobanchaceae) na savanaangolana. D) Hemiparasitismo - a Striga hermonthica (Orobanchaceae)
parasitado milho (nafigura),sorgo, milheto e arroz de sequeiro, quatro das mais importantes culturas agricolas de Africa, com umimpacto gravissimo na agricultura
familiar africana (perdas de producdo que podem atingir os 100%) (Runo & Kuria 2018). E) Parasitismo - Orobanche rapum-genistae (Orobanchaceae) a parasitar giesta-
branca (Cytisus multiflorus, Fabaceae) no Norte de Portugal; n.b.: ausénciade clorofila.[A), B) e E) Fotografias do autor; C) Angola, cortesia de Anténio Martins; D) Quénia,

cortesiade Abdullahilbrahim.]
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FIGURA 14
Mutualismo

de protecao

com formigas
(mirmecofilia).
Espinhosocos de
Vachellia (Acacia)
cornigera (Fabaceae,
Mimosoideae).
Asrainhasrecém-
fecundadasde
formigas Pseudomyrmex
voamaoencontrodaV.
cornigera. Selecionam
umespinhoeescavam
comas mandibulas
umaabertura,ou
usamumaabertura
preexistente,pdem
ovosefundamum
novo formigueiro.
[Cortesiade M. .
Raupp.]

de comensalismo. No parasitismo, uma espécie
(parasita) tem vantagens em detrimento de uma outra
(hospedeiro). Geralmente, os parasitas enfraquecem
o seu hospedeiro, sem o matar, mas nem sempre.
As plantas hemiparasitas complementam o parasi-
tismo com fotossintese - s3o verdes.

O mutualismo é uma interacao ecolégica com ganhos
mutuos. No mutualismo obrigatorio, a sobrevivéncia
de uma ou de todas as espécies envolvidas depende da
interacao mutualista; no mutualismo facultativo ha
ganhos sem dependéncia. Seguindo a mesma logica,
fala-se em parasitas obrigatdrios e em parasitas facul-
tativos. O conceito de mutualismo é hoje bastante lato,
nao implicando dependéncia ou uma histéria evolutiva
comum (coevolucao). O mutualismo evolui mais rapi-
damente se envolver organismos evolutivamente
distantes, com capacidades complementares que podem
ser usadas em beneficio muttuo. As relacdes mutualistas
colapsam se um dos mutualistas comeca a fazer batota,
i.e., se beneficia da relacao sem dar nada em troca (Leigh
Jr.2010).

As relacOes mutualistas sdo tdo frequentes quanto
diversas. 19-50% das interacOes ao nivel do ecossistema
sao de tipo mutualista (Stone & Roberts 1991). Bronstein
(2015) organiza do seguinte modo as interacdes mutua-
listas: (i) mutualismos nutricionais; (ii) mutualismos
de transporte; (iii) mutualismos de protecao. As micor-
rizas e as infecoes de bactérias diazotroéficas, dois tipos
fundamentais de mutualismo nutricional no mundo
das plantas, tém uma expressao morfoldgica evidente
a nivel da raiz, razio pela qual sio detalhadas no
capitulo «Raiz». A relacdo dos humanos com os cereais
convergiu em pouco menos de 10 000 anos num mutua-
lismo de tipo obrigatério - o trigo, o milho e o arroz, e
outras espécies, sao incapazes de se reproduzir sem a
intervencao do homem, e sem cereais seria impossivel
alimentar a populacao humana atual (mais de 7 mil
milhdes de individuos). Foi proposto, faz meio século,

que a terrestrializacdo das plantas tenha sido facilitada
pela interacio com fungos micorrizicos (Nicolson 1967,
volume II). Uma fagocitose mal sucedida de uma proteo-
bactéria por uma arqueobactéria ha mais de 1600 M.a.
converteu-se no mais decisivo caso de mutualismo na
histéria de vida terrestre: a célula eucariota (volume II)
(Lane 2015).

Na polinizacdo entomoéfila («Vetores e sistemas de
polinizacdo») e na dispersao zoocérica («Sistemas
e sindromes de dispersao»), sdo transportados por
vetores animais, respetivamente, pélen e diasporos.
As plantas tém ganhos de fitness através do aumento
da polinizacdao cruzada («Polinizacdo cruzada») e da
dispersao a longa distancia («Vantagens e desvantagens
dadispersao»),emtroca, os vetores recebemumarecom-
pensa alimentar na forma de néctar, pdlen, sementes,
excrescéncias de sementes, ou polpa de frutos carnudos.
A polinizacao das figueiras (Ficus, Moraceae) por vespas
da familia Agaonidae é um caso extremo em que o
mutualismo de transporte evoluiu num mutualismo
obrigatério. No volume II, mostra-se que a facilidade
com que as plantas com flor desenvolvem mutualismos
de transporte com insetos explica, pelo menos em parte,
a extraordinaria diversificacao dos insetos e das angios-
pérmicas no Cretacico Inferior.

Para escapar aos efeitos detrimentais da herbivoria
e do parasitismo, as plantas adquiriram mecanismos
diversos de defesa quimica (e.g., acumulacdo vacuolar de
compostos secundarios) e fisica (e.g, cuticula espessa,
espinhos, e indumento). Adicionalmente, algumas
espécies desenvolveram mutualismos de protecao
sobretudo com formigas (mirmecofilia) e microrga-
nismos endoéfitos.

As formigas expulsam insetos fitdfagos (e.g., afideos
e larvas de borboletas) e ladrdes de néctar (Nepi et al.
2009, Rudgers & Gardener 2004). Para cativar as
formigasas plantas oferecem em trocalocais adequados
para a instalacao de formigueiros (e.g., espinhos com
perfuracdes) ou recompensas alimentares (e.g., néctar
produzido em nectarios extraflorais e corpos nutri-
tivos, «Hidatodos, nectarios extraflorais e corpos
nutritivos»). Por exemplo, as formigas sul-americanas
do género Pseudomyrmex constroem formigueiros em
espinhos ocos e consomem corpos nutritivos situados
no apice dos foliolos de algumas Vachellia (Fabaceae); em
contrapartida, defendem a arvore do ataque de insetos
e mamiferos herbivoros, eliminam folhas e caules de
outras espécies de plantas que contactem com a arvore
colonizada, e suprimem as plantas que germinem na sua
vizinhanca (Figura 14, Rickson 1975). Caules ocos para
alojarformigueiros saofrequentesemespécies pioneiras
das florestas tropicais; e.g, Macaranga (Euphorbiaceae)
em Africa. Descobriu-se que certas formigas suprimem
doencas infeciosas fngicas ou bacterianas, supde-se
que pela acao de substancias antibiéticas por elas segre-
gadas (Offenberg & Damgaard 2019).
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Os endofitos (endophytes) sdo fungos ou bactérias que
habitam os tecidos vegetais, intra ou intercelularmente,
sem originarem estruturas macroscopicas nem causar
sintomas de doenca no hospedeiro. Sabe-se que alguns
fungos endoéfitos protegem as plantas hospedeiras
contra virus, fungos e bactérias patogénicos (Gond
etal.2010).

MIMETISMO E CAMUFLAGEM

O mimetismo (similaridade visual com outras espécies;
mimicry) e a camuflagem (morfologia semelhante ao
meio envolvente; camouflage) sao menos frequentes nos
vegetais do que entre os animais. A camuflagem nao
éumainteracaoecoldgicaporquenioenvolveainteracao
entre diferente espécies. Desde Darwin que ambos sao
usados como evidéncias dos efeitos da selecao natural.

Em Angola, observei plantas parasitas do género
Tapinanthus (Loranthaceae) a mimetizar as folhas das
espécies parasitadas, provavelmente para escapar
a herbivoria (os Tapinanthus sao muito apetecidos
pelos grandes herbivoros). Estao descritas trepadeiras
a mimetizar as plantas que lhe servem de suporte com
o mesmo objetivo (Gianoli & Carrasco-Urra 2014).
Refiro mais adiante («Polinizacao por engano») que, na
polinizacdo por engano alimentar, espécies sem recom-
pensas alimentares produzem flores morfologicamente
similares a espécies com néctar abundante. Muitas
plantas usam a camuflagem para se confundirem
com objetos irrelevantes do meio ambiente e dessa
forma se esquivarem aos seus inimigos (Liu et al. 2018)
(Figura 15).

O mimetismo vaviloviano (vavilovian mimicry) tem um
particular interesse para o agrénomo e para o arqueo-
logo. Este tipo peculiar de mimetismo, originalmente
descrito pelo grande agrénomo russo Nikolai Vavilov
(1887-1943), refere-se a convergéncia de caracteristicas
das plantasinfestantes em direcao as plantas cultivadas
emresultadodapressaodeselecioimpostapelas praticas
agricolas (McElroy 2014). O mimetismo vaviloviano
toma diferentes formas consoante o momento do ciclo
de vida da infestante em que a selecdo atua. As técnicas
de limpeza de sementes (e.g,, crivos ou volteio no ar)
explicam a evolucao de sementes similares, na forma ou
na densidade, com as sementes de varias plantas culti-
vadas. Na cultura tradicional do linho ocorriam varias
infestantes, hoje praticamente extintas, com sementes
miméticas, categorizadas pelos taxonomistas classicos,
consoante os casos, desde a forma até a espécie (Castro
& Sequeira 1995). Em consequéncia de um processo
milenar de selecdo artificial através da monda manual
- as plantas similares ao arroz nao foram erronea-
mente mondadas e multiplicaram-se -, o corpo vege-
tativo da Echinochloa crus-galli var. oryzicola (Poaceae)
é praticamente idéntico ao do arroz cultivado, e muito
distinto do corpo vegetativo dos ecétipos selvagens da
espécie (Barrett 1983). A resisténcia de uma infestante
ao herbicida glifosato na cultura da soja transgénica
com genes de resisténcia ao mesmo herbicida € um caso
de mimetismo vaviloviano a nivel fisiolégico.

Pese emboraadivergéncia morfoldgica frente as popula-
cdes selvagens, a maior parte dos exemplos conhecidos
de mimetismo vaviloviano nao estao isolados reprodu-
tivamente - s3o hoje em dia entendidos como ecotipos,
mais concretamente agroecotipos.

FIGURA1S5
Camuflagemnas
plantas. Varias
aizoaceasdoSulde
Africa-e.g., géneros
Lithops, Argyroderma
ou Pleiospilos
(Pleiospilos nelii,na
figura) - passam
desapercebidasem
solos pedregosos
(Kellneretal.2011).
[Fotografiadoautor.]
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TEMAS INTRODUTORIOS
DE HISTOLOGIA, ANATOMIA
E MORFOLOGIA VEGETAIS

CELULA VEGETAL

A célula foi descrita pela primeira vez pelo inglés Robert
Hooke (1635-1703), em 1665, a partir de cortes finos
de cortica. Ao holandés Antonie van Leeuwenhoek
(1632-1723) cabe a honra da primeira observacdo
de células vivas e de microrganismos unicelulares.
As evidéncias observacionais subsequentemente
acumuladas, assistidas pelos progressos da micros-
copia 6tica, culminaram século e meio depois na teoria
celular. Esta teoria fundamental da biologia, origi-
nalmente proposta pelo botanico Matthias Schleiden
(1804-1881) e pelo fisiologista Theodor Schwann (1810-
1882), ambos de nacionalidade alem3, em 1839, postula
que: (i) todos os seres vivos sdao constituidos por células;
(ii) a célula é o elemento fundamental da organizacao
davida; (iii) todas as células descendem de outra célula
(Mazzarello 1999).

A vida, tal como a conhecemos, evoluiu uma tnica vez
- todos os seres vivos tém, em ultima instancia, um
ancestral comum, cujas caracteristicas quedam por
clarificar (Lane 2015). A natureza celular do primeiro
ser vivo é, porém, inequivoca - a célula é uma plesio-
morfia, i.e, um caracter ancestral, neste caso de toda
a vida terrestre. A estrutura da célula vegetal foi razoa-
velmente conservada pela evolucao, i.e., varia pouco
de taxon para taxon e, por isso, o estudo aprofundado da
citologia vegetal tem em muitas formacdes académicas
um interesse marginal.

Parede celular

O LECA (Last Eukaryotic Common Ancestor), o ancestral de
todos os eucariotas, era heterotrofico. Provavelmente,
alimentava-se de procariotas ingeridos por fagocitose
(Martinetal.2017). Comaaquisicao, porendossimbiose,
de um plastideo fotossintético ha cerca de 1250 M.a., os
componentes organicos da célula vegetal passaram a
ser produzidos no seu interior, a partir dos esqueletos
carbonados fornecidos pela fotossintese (Gibson et al.
2017). A célula vegetal pode, entao, especializar-se no
consumo de substancias minerais simples, capazes de
penetrar na célula por absorcdo - e a fagocitose volveu
inatil. A fagocitose, ao contrario da absorcdo, € incom-
pativel com o desenvolvimento de uma parede celular.
A autotrofia estd, portanto, a cabeca da longa cadeia
causal que explica o aparecimento de uma parede rigida

com a funcao de proteger o protoplasto contra animais
fit6fagos ou em ambientes hipoténicos®.

A parede celular primaria das células somaticas (= nao
reprodutoras) das plantas vasculares diferencia-se ainda
no interior do meristema. A parede celular primaria
€ uma armadura resistente, e a0 mesmo tempo flexivel
e porosa, de modo a permitir o alongamento celular e o
movimento de dgua e outras substancias nos espacos
intercelulares. E constituida por trés tipos de polissaca-
rideos (Refrégieretal. 2012): (i) microfibrilas de celulose
(um polimero hidréfilo de B-D-glucose), (ii) entrelacadas
por hemiceluloses (polimeros de xiloglucano), (iii)
numa matriz de pectinas (um polimero de acido galac-
turénico). A celulose representa apenas cerca de 15% do
peso seco da parede primaria. As células alongam-se em
consequéncia da pressao exercida pelo protoplasma na
parede celular primaria. Neste processo é determinante
oaumento do volume do vactolo.

No final da citocinese, forma-se uma delgada camada
rica em pectinas - a lamela média (middle lamella) - com
a funcdo de aglutinar as células recém-diferenciadas.
Nas célulasadultas,alamela média posiciona-se por fora
da parede primaria. Tem um papel crucial na integridade
dos tecidos e 6rgaos porque previne que as células escor-
reguem umas nas outras (Zamil & Geitmann 2017).

A maioria das células parenquimatosas, incluindo as de
clorénquima (parénquima com cloroplastos), mantém
uma parede de natureza primaria. O mesmo acontece
com as células meristematicas, os elementos crivosos
e o colénquima. Os restantes tipos celulares tém parede
primaria enquanto jovens; concluido o periodo de alon-
gamento celular, constroem uma parede celular secun-
déria por dentro da parede primaria. A parede celular
secundaria resulta da acumulacio de compostos que
a enrijecem, sobretudo de celulose (que pode atingir
os 94% do seu peso seco), em geral combinada com
lenhina, um polimero aromatico complexo hidréfobo,
que confere resisténcia estrutural, protecao contra
os raios UV, melhora a condutividade hidraulica
(do xilema) e participa nas defesas das plantas contra
os seus inimigos. Como adiante explico, as células da
endoderme («Estrutura primaria da raiz») e do felema
(«Periderme») acumulam suberina, uma outra subs-
tancia hidrofébica anti-UV, desta feita de natureza
cerosa (Krizkovaetal. 1999).
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Interrompem as paredes celulares, tanto primarias
como secundarias, pequenas aberturas conhecidas por
pontuacoes (pits). As pontuacdes podem ser simples,
ou mostrar uma aréola (pontuacoes areoladas) («Tecido
vascular»). As pontuacoes de duas célulasvizinhas geral-
mente opoem-se. Nos tecidos vivos, sdo percorridas por
corddes microscopicos de protoplasma com origem no
reticulo endoplasmatico - os plasmodesmos®*. A conti-
nuidade membranar e protoplasmatica das células
vegetais nao tem paralelo nos animais, embora nao
seja caso Unico entre os seres vivos (evoluiu de forma
independente nas algas verdes e nos fungos). Os plas-
modesmos permitem o transporte polar de grandes
moléculas, o que facilita a nutricao de células especiali-
zadas (e.g, elementos crivosos) e o controlo fisiolégico da
diferenciacao celular (e.g., através do transporte polar da
auxina), um regulador de crescimento.

Porém, a parede celular celulésica caracteristica das
plantas verdes dificulta a excrecao de subprodutos
toxicos do metabolismo. Uma das solugdes evolutivas
encontradas para este problema consistiu na suaacumu-
lacao num vactiolo, que, nas células mais velhas, ocupa
a quase totalidade do protoplasma (~80%), e comprime
o citoplasma e o ntcleo para a periferia da célula. Além
da acumulacio de residuos, o vactolo foi trabalhado
pela evolucdo para conferir rigidez estrutural as células,
acumular quimicos téxicos para os inimigos das
plantas, ou armazenar substancias de reserva ou certos
pigmentos hidrossolaveis (e.g., antocianinas de pétalas
e folhas). O vactolo participa ainda no processo de
alongamento celular e é determinante na protecao das
células contra a desidratacdo nas plantas vasculares.

A parede celulare ovactiolo sao duas das muitas caracte-
risticasquediferenciamacélulavegetaldacélulaanimal,
descritas ao pormenor nos livros-texto de biologia.

Outras caracteristicas da célula vegetal

Além do citoplasma, ntcleo e organitos celulares (inc.
vactolo)®* (Figura 16), as células vegetais contém,
frequentemente, inclusoes de varia ordem;e.g., granulos
de amido e cristais de oxalato de célcio. Dizem-se
ergasticas as substancias de reserva ou os subprodutos
do metabolismo constituintes de acumulacdes intra-
celulares ou inclusos na parede celular. As células com
substancias ergasticas caem, muitas vezes, no conceito
de idioblasto (v.i.).

As rafides s3o inclusbes cristalinas alongadas em
forma de agulha de oxalato de calcio ou de carbonato
de calcio, comuns e de facil observacao microscopica,
que se admite terem algum efeito na contencao da herbi-
voria. Por exemplo, sao abundantes na Oxalis pes-caprae
(Oxalidaceae), no Chlorophytum comosum (Asparagaceae,
Agavoideae) e nos inhames da familia das araceas (e.g,
Colocasia esculenta e Xanthosoma sagittifolium; Figura 17).

Muitas gramineas e cucurbiticeas, entre outras plantas
com semente, sobretudo nas células da epiderme,
depositam grande quantidade de silica, intra e/ou extra-
celularmente sob a forma de acumulacdes microscéd-
picas conhecidas por corpos de silica ou fitdlitos (phyto-
liths). As células com estas propriedades sao designadas
por células silicificadas (silicified cells). Os fitdlitos tém
valor taxondémico e acumulam-se no solo - s3o uma
valiosa fonte de informacao na reconstrucao paleocli-
maticaenoestudodadomesticacdodasplantas (Piperno
2006). Alguns investigadores admitem que as deposi-
cdes de silica sejam o resultado do transporte inadver-
tido de acido silicico a partir do solo, uma vez que este
tende aacumular-se nos tecidos vasculares e nas células
epidérmicas localizadas no final da corrente respiratéria
(Motomura et al. 2000). Foi demonstrado em gramineas
tropicais que a formacao de corpos de silica nas folhas
€ maior nas plantas provenientes de pastagens sujeitas
a uma herbivoria intensa e nas plantas intensamente
desfoliadas. Aparentemente, a silicificacio dos limbos
das gramineas é adaptativa e tem a funcdo de deter
a herbivoria (McNaughton & Tarrants 1983). O silicio
tem um vasto papel de protecao das plantas contra
o stresse e as radiacoes ionizantes (Luyckx et al. 2017).
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FIGURA18
Planosde corteem
érgaos cilindricos.
A) Planotransversal.
B) Planoradial
oulongitudinal.

C) Planotangencial.
D) Qualificacdodas
paredes celulares
tendooeixo
longitudinal por
referéncia. [Original.]

FIGURA19
Representacao
esquematicada
orientacaodas
divisoes celulares
emcorteradial.

A) Divisao periclinal.
B) Divisdoanticlinal
transversa.[Original.]

Orientacao da divisao celular

O desenvolvimento celular compreende trés processos
essenciais:

» Divisao e multiplicacao celulares - incremento
do ntimero de células;

- Alongamento celular -aumento da dimensao
das células;

- Diferenciacao celular - especializacao funcional
das células.

As células vegetais dividem-se por mitose, outro tema
abordado em detalhe nos livros de biologia geral
A meiose é um evento constante, mas raro no ciclo de
vida das plantas terrestres, sempre associado com a
producio de esporos («Ciclos de vida das ‘plantas de
esporulacio livre’»). Nas plantas, a individualizacao das
células filhas (citocinese) resultantes de mitose é de
imediato sucedida pela formacao de parede celular.

As células vegetais estdo cingidas por uma parede
celular rigida, portanto, a forma dos Orgios vegetais
reflete os planos de orientacao das mitoses e do cresci-
mento celular durante o processo de desenvolvimento.
As divisoes celulares paralelas a superficie de um 6rgao
- divisoes periclinais (Figura 19-A) - aumentam a sua
espessura. As divisoes anticlinais sao perpendiculares
a sua superficie. Nos 6rgaos cilindricos (= axiais) - raiz
e caule -, as divisoes celulares anticlinais, por sua vez,
podem ser transversas (perpendiculares ao eixo longi-
tudinal) (Figura 19-B) ou radiais (decorrem num plano
longitudinal). As divisoes anticlinais transversas
alongam os 6rgaos. As divisoes anticlinais radiais
ocorrem, por exemplo, no cambio vascular e na felogene
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FIGURA18

(«Meristemas») em resposta as tensoes resultantes do
aumento do didmetro de raizes ou caules causado pelo
crescimento secundario.

TECIDOS VEGETAIS
Definicao de tecido vegetal. Planos de corte

Os tecidos sao aglomerados de células com uma origem,
estrutura e funcoes principais similares. Sao estudados
no ambito da histologia; a sua disposicao espacial nos
6rgaos é o objeto daanatomia32.

Os cortes histolégicos com técnicas de coloracao dife-
rencial®® continuam a ser a técnica microscépica base da
histologia e da anatomia vegetais. No estudo histologi-
co-anatémico dos érgaos cilindricos distinguem-se trés
planos de corte, consoante a sua orientacao em relacao
ao eixo longitudinal (= eixo maior) (Figura 18):

- Plano transversal - plano perpendicularao eixo
longitudinal;

+ Planoradial (=longitudinal ou radial longitudinal) -
plano axial que interceta o eixo longitudinal e divide
o 6rgaoem duas partes iguais;

- Plano tangencial (=tangencial longitudinal) - plano
axial paralelo ao eixo longitudinal.

Vocabulos similares s3o usados para precisar a topo-
grafia das paredes celulares: parede transversal, parede
tangencial (= periclinal) e parede radial (Figura 18).
As paredes tangenciais podem ser internas ou externas,
e as paredes transversais anteriores (= proximais) ou
posteriores (=distais).
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Classificacao

Os tecidos das plantas vasculares dividem-se em
dois grandes grupos: (i) tecidos meristematicos e (ii)
tecidos definitivos (Figura 20). As células dos tecidos
meristematicos multiplicam-se ativamente por mitose
e, por diferenciacdo, dao origem a tecidos definitivos.
Os tecidos definitivos das plantas repartem-se por trés
grandes grupos:

- Tecidos simples;
- Tecidos complexos;
- Tecidos especiais (secretores).

Os tecidos simples s3o constituidos por um unico
tipo celular, pontualmente interrompido por células
com caracteristicas Unicas (idioblastos), frequente-
mente de natureza secretora (idioblastos secretores).
Sao tecidos simples o parénquima, o colénquima e o
esclerénquima. Cada um, por sua vez, é dividido em
multiplos subtipos de acordo coma sua funcao principal.
Ostecidos complexosenvolvem maisde umtipocelular.
A epiderme, a periderme, o xilema e o floema sao tecidos
complexos. No final deste capitulo, faco uma introducao
muito breve aos tecidos secretores.

Em corte transversal, na raiz, no caule e nas folhas das
plantas vasculares reconhecem-se trés sistemas de
tecidos definitivos, continuos entre 6rgdos (da raiz
para o caule e do caule para as folhas), e distintos na
funcao, origem meristematica (ontologia) e na combi-
nacao e arranjo de tecidos simples e complexos. Para
os designar, recupero, com pequenas simplificacoes,
a terminologia original do grande botanico alemao
Julius von Sachs (1832-1897) (Sachs 1874): (i) sistema
tegumentar (= sistema de protecdo)®; (ii) sistema
vascular; (iii) sistema fundamental.

No Tratado de Botanica de Sachs, e na bibliografia subse-
quente, utilizam-se com um sentido analogo os termos
tecido tegumentar, tecido vascular e tecido funda-
mental. O sistema tegumentar ou de protecao reveste
exteriormente o corpo das plantas - medeia as trocas
de nutrientes, 4gua e gases com o exterior, e protege os
restantes tecidos de agressdes externas. Nas plantas
ocorremdoistipos de tecidotegumentar:a (i) epidermee
a(ii) periderme, respetivamente caracteristicos docorpo
primario e secundario. O sistema vascular transporta
aguae nutrientes; secundariamente acumula as funcoes
de reserva e de suporte. O sistema vascular contém
xilema e floema, por vezes acompanhados por tecidos
secretores. Integram o sistema fundamental os tecidos
que nao cabem nos conceitos de tecido de protecaoou de
tecido vascular. O tecido fundamental é constituido por
varias combinacoes de tecidos com funcao de suporte
(colénquima e esclerénquima), de reserva (varios tipos
de parénquima), de preenchimento (parénquima indi-
ferenciado), de elaboracao (parénquima clorofilino), e de

Tecidos
meristematicos

Tecidos Parénquima
simples Colénquima

Esclerénquima

Tecidos
de protecdo

Epiderme
Periderme

Tecidos

definitivos
4 complexos

Tecidos Tecidos Xilema

vasculares Floema

Tecidos
fundamentais

Tecidos especiais
(=tecidos secretores)

secrecao. A Figura 20 compatibiliza as duas funcdes ora
apresentadas.

Ha outras formas de classificar os tecidos definitivos
das plantas alternativas a proposta da Figura 20. Uma
delas baseia-se na funcao dominante do tecido, assim
teremos tecidos de suporte (colénquima e esclerén-
quima), tecidos de transporte (xilema e floema), tecidos
de protecao (epiderme e periderme), tecidos de reserva
(varios tipos de parénquima), tecidos de elaboracao
(clorénquima) e tecidos secretores, e outros.

Antes de escalpelizar os varios tipos de tecidos, uma
nota introdutéria sobre a anatomia das raizes e caules
primarios. Nas raizes e nos caules primarios, constitui
o cilindro central (= cilindro vascular ou estela)
o conjunto do tecido vascular mais o tecido de suporte e
fundamental a ele associados (Figuras 56 e 76; «Cilindro
centrals). Sobretudo nos caules primarios das eudicoti-
ledéneas, por dentro do anel definido pelos feixes vascu-
lares, ocorre uma outra massa de tecido fundamental,
a medula, que pela sua posicao topografica é parte
integrante do cilindro central. O cortex corresponde a
massa de tecido fundamental entre o cilindro central e
aepiderme.

Meristemas
Tipos celulares meristematicos

Todas as células vivas da semente em germinacao divi-
dem-se por mitose. A progressiva diferenciacao celular
que acompanha o desenvolvimento da planta compro-
mete paulatinamente esta capacidade. A producado de
novas células nas plantulas recém-germinadas pronto
fica restringida a um tipo particular de tecido indiferen-
ciado: os meristemas (meristems).

Algumas células diferenciadas, sobretudo nos tecidos
definitivos parenquimatosos, podem, pontualmente,

FIGURA 20
Tipologia dos tecidos
vegetaisadotada
nestapublicacdo.
[Original.]
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QUADRO 6

Tipologia dos meristemas vegetativos indeterminados

Critério/Tipo

Descricao

Subtipos

QUANTO A ORIGEM

Meristemas primarios*
(primary meristems)

A sua origem remonta as células embrionarias, sem que tenha
ocorrido umainterrupcao da atividade meristematica; o
adjetivo «priméario» explicita a continuidade meristematica
entre as células embrionarias e as células iniciais dos

meristemas primarios. Constroem o corpo primario das plantas.

Meristema apical caulinar (shoot apical meristem) (inc. meristemas
axilares [axillary meristems]**), meristema apical radicular (root
apical meristem), meristema de espessamento*** primario
(primary thickening meristem) e meristemas intercalares (intercalary
meristems).

Meristemas secundarios
(secondary meristems)

Resultam da desdiferenciacdo celular (e.g., de células
parenquimatosas), ou da reativacdo de células com capacidade
meristematicatemporariamente interrompida (e.g,, células
procambiais) que ocorrem em regies do caule e daraiz

Cambio vascular (vascular cambium) (= cdmbio libero-lenhoso o,
simplesmente, cdmbio), felogene (phellogen) (= cdmbio suberoso
ou cdmbio subero-felodérmico; cork cambium) e meristema de
espessamento secundario (secondary thickening meristem).

FIGURA 21

primarios dominadas por células diferenciadas. Constroem

o corpo secundario das plantas.

QUANTO A POSICAO

Meristemas apicais Localizados nos apices de caules ouraizes.

(apical meristems)

Meristema apical caulinar** (inc. meristema axilar) e meristema
apical radicular.

Meristemas laterais
(lateral meristems)
protecdo (felogene).

Revestem em extensdo variavel os 6rgdos axiais (caule e
raiz) promovendo o aumento em didmetro (cdmbio) ouasua

Céambio vascular, felogene, meristema de espessamento primario
e meristema de espessamento secundario.

Meristemas intercalares

(intercalary meristems) embutidos entre tecidos ja diferenciados.

Meristemas primarios proprios das monocotiledéneas,

Meristemas intercalares folheares (leaf intercalar meristems);
meristemaintercalar caulinar (stem intercalar meristem).

*Sao também primarios os meristemas das inflorescéncias e das flores que resultam da diferenciagao dos meristemas apicais caulinares.

**Num sentido amplo, os meristemas apicais caulinares incluem os meristemas axilares do caule.

*** Ou «de engrossamento.

desdiferenciar-se e dividir-se em 6rgaos nao danificados,
geralmentesemgrandeimpactonaestruturaenofuncio-
namento do corpo das plantas. O retorno de células dife-
renciadas a condicdo meristematica, pelo contrério, é
determinante na sobrevivéncia das plantas em caso de
acidente, parasitismo ou velhice («Reparacado de feridas.
Resposta ao corte») e nos processos de «Multiplicacao
vegetativa».

Todas as células meristematicas procedem de um grupo
restrito de células estaminais, conhecidas em anatomia
vegetal por célulasiniciais (initial cells) (Veit 2006). Duas
propriedades caracterizam as células estaminais (stem
cells)®%, tanto vegetais como animais: (i) a capacidade
de se autoperpetuarem, produzindo novas células esta-
minais; (ii) a capacidade de se diferenciarem em tipos

especializados de células. A divisdao celular nos meris-
temas tem, entdo, a dupla funcao de manter o meristema
repleto de células estaminais e de diferenciar tecidos
e 6rgaos (Figura 21).

As iniciais (células estaminais) dividem-se lentamente
constituindo uma espécie de reserva que alimenta de
células as restantes regides do meristema. As células
iniciais sdo ainda essenciais para mitigar o envelhe-
cimento genético («Sexualidade e ciclo de vida das
plantas»). Os meristemas apicais das algas (com cresci-
mentoapical), de ‘bridfitos’ e de muitos pteriddfitos’ tém
uma Unica inicial. No apice dos meristemas apicais das
plantas com semente coexistem mais do que uma célula
inicial. Nos meristemas apicais radiculares das angios-
pérmicas ocorre um grupo particularmente alargado
de iniciais que praticamente nao se divide, organizado
num centro quiescente («Anatomia da raiz»). O cambio
eafelogene tém uma Gnica fiada de iniciais (Beck 2010).

Diferenciacio celular
(representacdo
esquematica).N.b.,
cadasetarepresenta
mais doqueuma

Nas preparacdes histoldgicas, as células iniciais desta-
cam-se pelo citoplasma denso sem vactiolos ou com

geracdode células.

[Original.]
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vactolos muito pequenos, pelas paredes celulares
delgadas, geralmente angulosas, e por um nucleo de
grandedimensao. Permanecemindiferenciadasemaglo-
merados compactos sem espacos intercelulares e prati-
camente nao tém plasmodesmos (Verdeil et al. 2007).

As células estaminais nao envelhecem - sao virtual-
mente imortais e a origem de todas as células diferen-
ciadas. As células progenitoras (progenitor cells), pelo
contrario, nao sdo capazes de se dividir indefinidamente
- sofrem um certo nimero de mitoses e todas as suas
descendentes convertem-se em células diferenciadas e,
geralmente, evidenciam sinais de especializacao celular.
O contacto entre os aglomerados de células estaminais
e de células progenitoras no interior dos meristemas
apicais é dificil de precisar.

©‘ Hl"".l ‘
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O conceito de meristema é hoje bastante restrito.
De acordo com a definicdao apresentada, importada da
biologia do desenvolvimento de plantas, os meristemas
sao tecidos com proliferacao celular que mantém células
com capacidade de se autoperpetuar, i.e., células esta-
minais. Por nao terem células estaminais, ficam fora
desta definicao os meristemas da folha e os meristemas
intercalares do caule (Ichihashi & Tsukaya 2015). Para
nao romper com uma terminologia secular, continuarei
a usar o termo meristema para designar estes aglome-
rados de células com capacidade determinada de divisao
celular. Volto a este tema mais adiante.

Tipos de meristemas. Crescimentos primario
e secundario

A polaridade embrionaria é definida num estadio inicial
da diferenciacao da semente, persistindo durante todo
o ciclo de vida da planta, até a senescéncia. Os polos
(= apices) radicular e caulinar do embrido acolhem
aglomerados de células com capacidade meristema-
tica permanente que dao origem, apds a germinacao da
semente, a0s meristemas primarios apical radicular e
apical caulinar (Quadro 6). O didmetro do 4pice radicular
onde se aloja o meristema apical radicular ronda os 0,2
mm; este didmetro é maior e mais variavel nos caules.

O crescimento primario conduzido pelos meristemas
apical radicular e caulinar gera o corpo primario das
plantas. O desenvolvimento pds-embrionario das
plantas é essencialmente controlado pelas células esta-
minais contidas nos meristemas apicais. Esta caracte-
ristica permite, como referi («Organizacdo do corpo das
plantas com semente»), que organismos sésseis como
as plantas sejam capazes de adaptar a diferenciacao dos
6rgaos e aformaas condicbes ambientais.

Nos meristemas apicais radiculares e caulinares, as
células iniciais mais as suas descendentes diretas cons-
tituem o promeristema (promeristem) (Evert 2006,
Steeves & Sussex 1989). Na bibliografia mais recente,
restringe-se o promeristema as células iniciais, i.e., as
células estaminais. A maior parte dos autores, além do
promeristema, inclui nos meristemas apicais regioes
tecidulares de transicao¥, recém-produzidas pelas
células estaminais, constituidas por células progeni-
toras. As células progenitoras demonstram uma intensa
atividade mitética, e, como referi anteriormente, estao
geneticamente programadas para a especializacdo
e diferenciacao em tipos celulares e tecidulares espe-
cificos. O seu destino é determinado pela sua posicdo
espacial no interior do meristema. Distinguem-se
trés regides tecidulares de transicdo conhecidas por
histogenes (histogens) (Beck 2010) (Figura 22): (i)
protoderme (protoderm), (ii) meristema fundamental
(ground meristem) e (iii) procambio (procambium), que
geram, respetivamente, a epiderme, o tecido funda-
mental cortical e medular, e a vasculatura primaria
(mais o periciclo, na raiz). Nos meristemas apicais

caulinares, logo abaixo do promeristema, distin-
guem-se primérdios folheares em construcao por
meristemas folheares. Nas monocotiledéneas, e em
algumas dicotiledéneas, o meristema apical caulinar
€ coadjuvado por um meristema de espessamento
primario (DeMason 1983) («Espessamento do caule
nas monocotiledéneas»).

Os meristemas apicais caulinares, a0 mesmo tempo que
diferenciam caule e folhas, deixam na axila das folhas
pequenos aglomerados de células meristematicas que
tomam o nome de meristemas axilares (Figura 22).
Os meristemas axilares sao os responsaveis pela ramifi-
cacao da parte aérea das plantas. Depois de ativados, em
nada se distinguem de um meristema apical caulinar.
Asraizesndo tém meristemas axilares: a suaramificacao
segue um mecanismo diferente e evolucionariamente
mais antigo do que o caule («kMorfologia da extremidade
radicular e ramificacaoy).

Em algumas monocotiledéneas (e.g, Poaceae,
Cyperaceae e Commelinaceae; Fisher & French 1976)
e ‘dicotileddéneas’ (e.g., Caryophyllaceae e Polygonaceae;
Khan 2002) persistem bandas de células meristema-
ticas na regiao do nd, encravadas entre tecidos ja dife-
renciados, que facultam um alongamento intercalar
dos entrends. Estes meristemas podem, inclusiva-
mente, ser ativados em caules ja maduros. Os meris-
temas intercalares das gramineas situam-se na base
dos entrends, evidenciado-se através de uma pequena
constricao no colmo - contribuem mais para o cresci-
mento dos caules e para a exposicao das inflorescéncias
do que os meristemas caulinares apicais (Figura 10-A;
«Desenvolvimento e arquitetura das gramineas).
As gramineas possuem ainda meristemas intercalares
folheares, um nabase dabainhae outronabase dolimbo
(«Crescimento e desenvolvimento da folhay).

A grande maioria das monocotiledéneas e muitas
‘dicotiledéneas’” herbiceas anuais s6 tém crescimento
primario - a forma e a espessura dos caules é exclusiva-
mente atribuivel aos meristemas primarios (Dickison
2000). Nas gimnospérmicas e nas ‘dicotileddneas’ com

e N F

Iy

!
—n
——
il "W

h

& =

FIGURA 22
Estruturado
meristemaapical
caulinar (corte
radial):
a-procambio;
b-meristema
fundamental;
c-lacunafoliar;
d-pelopluricelular;
e-meristemaapical;
f-primérdiofoliar;
g-folhaem
desenvolvimento;
h-meristemaaxilar;
i-tecidovascular
emdiferenciacdo.
[Wikimedia
Commons.]
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FIGURA 23

Plantas
monocarpicas
perenes.Em
ambientestropicais,
osisalproduzum
longo escapocom
umainflorescéncia
terminal 10-15anos
apésaplantagdo
(apropagacao
geralmente faz-se por
bolbilhos), morrendo
emseguida. Ociclo
devidadosisal é
mais longosob clima
temperado (Bean
1981).Ocortedo
escapo,maleste
emirjaentreasfolhas,
prolongaociclode
vidadosisalede
outras Agave,uma
técnicacorrenteem
jardinagem.[Sumbe,
Angola;fotografiado
autor.]

crescimento secundario, o crescimento processa-se a
dois tempos, governado por meristemas vegetativos
distintos: (i) as raizes e os caules, primeiro, alongam-se
pela extremidade através da acao de meristemas apicais
e fazem o corpo primario; (ii) numa fase posterior, geral-
mente prontamente iniciada, aumentam de didmetro
(engrossamento sem a formacao de novos 6rgaos) com
a producao do corpo secundario pelos meristemas
secundarios. A formacao do corpo secundario depende
de dois meristemas laterais especializados: o cambio
vascular e a felogene. A alusao a sua lateralidade denota
que se dispdem no sentido do eixo caulinar ou radicular
onde estdo alojados. Nas raras monocotiledéneas com
crescimento secundario entra em jogo o meristema
de espessamento secundario - ndo tém nem cambio,
nem felogene.

O cambio é uma delgada, sensivel e continua pelicula
cilindrica de células meristematicas, de uma a poucas
células de espessura, que percorre todo o corpo secun-
dario das plantas (raizes e caules secundarios), imedia-
tamente por debaixo da casca. A presenca de cambio
nas folhas é incomum. O cambio produz centripeta-
mente (para dentro) xilema e centrifugamente (para
fora) floema. Regra geral, diferencia-se a pouca distancia
dos meristemas apicais por entre os feixes primarios de
floema e xilema. A felogene tem uma estrutura seme-
lhante ao cambio - produz a periderme, um tecido
complexo de protecao que substitui a epiderme nos
caules e raizes com crescimento secundario. Como
adiante refiro («Periderme e ritidomay), a felogene,

ao invés do cambio, é ciclicamente reiniciada. O estudo
do cambio e da felogene é realizado com mais detalhe
no capitulo dedicado ao caule («Estrutura secundaria
do caule»).

A vida pés-embridénica®® das plantas com semente
pode ser dividida em duas fases: fase vegetativa e fase
reprodutiva (= generativa). A transicao da fase vege-
tativa para a fase reprodutiva implica a conversiao de
todos ou de parte dos meristemas vegetativos (vegeta-
tive meristems), concretamente de meristemas apicais
ou axilares caulinares, em meristemas reprodutivos
(reproductive meristems). As plantas anuais, bienais
e monocarpicas perenes entram na fase reprodutiva e
senescem pouco depois da frutificacao (Figura 23). Nas
plantas perenes policarpicas, a fase reprodutiva esta
relacionada com a capacidade de alternar, ou de somar,
a producao de gemas vegetativas com a diferenciacao
de gemas florais ou mistas («Gemas»). Nas plantas com
flor, os meristemas reprodutivos passam por duas fases:
(i) meristema da inflorescéncia (inflorescence meristem),
enquanto diferenciam as estruturas da inflorescéncia,
e (ii) meristema floral (floral meristem), quando geram
as pecas da flor.

Uma outra classificacio dos meristemas, nio incluida
no Quadro 6, refere-se a sua determinacao (Sablowski
2007). Os meristemas determinados (determinate
meristems) estao geneticamente programados para
cessar a producao de novas células uma vez atingido
um estadio de desenvolvimento especifico. Produzem
estruturas com dimensdo e formas determinadas; e.g,
folhas (meristemas folheares) e flores (meristemas
florais). Os meristemas indeterminados (indeterminate
meristems) estao envolvidos no crescimento de 6rgaos
indeterminados, i.e, da raiz, do caule e, por vezes,
dainflorescéncia.

Os meristemas podem diferenciar-se a partir de tecidos
definitivos, numa posicdo distinta dos meristemas
enumerados no Quadro 6. Estes meristemas «fora do
lugar» s3o designados por meristemas adventicios®
- ddo origem a orgaos adventicios (e.g, raizes e caules
adventicios). Os meristemas adventicios tém origem
em (i) células parenquimatosas definitivas que manti-
veram a capacidade de se desdiferenciar e retomar uma
capacidade meristematica, ou em (ii) células cambiais
(Hartmann et al. 2014a). As células parenquimatosas
definitivas em causa geralmente estdo situadas nos
raios xilémicos e floémicos, no periciclo caulinar, ou em
lacunas («Cilindro centrals). A diferenciacao de meris-
temas pode ser antecedida pela formacao de um calo
mais ou menos volumoso. Os calos sao proliferacoes
celulares irregulares de células parenquimatosas que
se formam em feridas ou cortes, que tém a sua origem
em células parenquimatosas definitivas. Diz-se que
os Orgaos adventicios diferenciados a partir de calos
tém uma organogénese indireta. Implicitamente, nos
outros casosaorganogénese é direta.

TA. NAO £ PERMITIDA A COMERCIALIZAGAO,
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Tecidos definitivos simples
Parénquima

O conceito de parénquima (parenchyma) inclui todos
os tecidos pouco especializados, tanto de formacao
primaria como secundaria, que enchem os 6rgaos das
plantas. O parénquima foi o primeiro tecido vegetal a
evoluir (volume II). As ‘algas verdes’ sdo inteiramente
constituidas por um parénquima fotossintético nao
especializado. A impulsao da agua torna os tecidos
de suporte desnecessirios nestas plantas. O nimero
de tecidos e de tipos especializados de parénquima
aumenta a medida que se avanca na arvore filogenética
das plantas. As angiospérmicas sao o grupo de plantas
terrestres com maior diversidade de tecidos, parenqui-
matosos e outros.

O parénquima é constituido por células com paredes
delgadas, sem parede celular secundaria, de forma polié-
drica, com grandes vacutolos, organizadas em tecidos
com abundantes espacos intercelulares. Muitos tecidos
secretores enquadram-se no conceito de parénquima.
O vactolo das células parenquimatosas acumula todo
o tipo de secrecdes como sejam o amido, cristais de
substdncias varias (sobretudo oxalato de célcio, silica e
carbonato de calcio), éleos, taninos e pigmentos hidros-
soliveis. As células parenquimatosas sao totipotentes e,
genericamente, mantém a capacidade de regredirem em
células meristematicas, geralmente apds traumatismo
(e.g., roturade um ramo), com a diferenciacao de um calo.
Embora a firmeza das plantas se deva, em grande parte,
aos tecidos vasculares e aos tecidos de suporte (colén-
quima e esclerénquima), as células do parénquima,
quando targidas, tém também aqui um papel relevante.
As plantas herbaceas e as folhas murcham quando os
tecidos parenquimatosos perdem turgidez.

O parénquima fundamental ou de preenchimento
enche o cortex e a medula de caules e raizes. O aerén-
quimaéumtipodeparénquimacomabundantesespacos
vazios entre as células, comum nas plantas aquéticas ou
anfibias (e.g,, arroz), ou no peciolo da bananeira e outras
monocotiledéneas Zingiberales. Foi também detetado
nasraizes finas de arvores ciclicamente ou permanente-
mente submersas pela toalha freatica (David et al. 2013).
O aerénquima facilita o transporte de gases de e para
as partes das plantas (Figura 24) que tém dificuldade
de acederaooxigénio, elibertar-se do diéxido de carbono
produzido pela respiracao celular. O aerénquima deve
ser entendido como um sistema de transporte, como
€ o floema e oxilema (Colmer 2003).

Designa-se por clorénquima (= parénquima clorofi-
lino) o parénquima de células fotossintéticas préprio
do mesofilo das folhas e do cértex dos caules primarios.
Reconhecem-se dois tipos de clorénquima: (i) em
palicada (com células alongadas, compactadas) ou
(ii) lacunoso (com grandes espacos intercelulares)

(Figura 109). O parénquima de reserva, por exemplo
das raizes e caules tuberosos e das sementes, pode ser
amilaceo, inulifero, oleaginoso ou sacarino consoante
otipode substancias que acumula. Muitas plantas sucu-
lentas armazenam agua num hidrénquima (= parén-
quima aquifero) ao nivel da raiz, caule e/ou folhas
(Males 2017). O parénquima é o tecido base das partes
ediveis dos frutos.

Como se vera, o parénquima lenhoso tem um papel
determinante na estrutura e funcionamento do lenho
(«Estrutura secundaria do caule»). Sobretudo nas areas
de xilema ndo funcional e na vizinhanca de infecoes
fingicas, o protoplasma das células de parénquima
lenhoso atravessa as pontuacdes e invade e sela o lamen
dos elementos traqueais vizinhos. As tiloses (tylosis),
nome por que siao conhecidas estas penetracoes em
forma de balao, sao fundamentais na compartimentacao
dasinfecoesde fungoslenhicolas («KReparacaode feridas.
Respostaao corte») (Figura 25). Os tipos de parénquima
agora apresentados desempenham funcbes precisas
na planta. A discriminacao de subtipos do parénquima
continua pela sua localizacio no interior do cormo;
e.g., parénquima cortical, medular, vascular, etc.

No endosperma, no contacto entre tecidos esporofi-
ticos e gametofiticos nos ‘briéfitos” e ‘pteridéfitos’, ou
nas terminacdes dos feixes vasculares dos frutos em
desenvolvimento, das folhas, nectarios ou glandulas
observam-se células especializadas, geralmente de tipo
parenquimatoso, caracterizadas pela presenca de inva-
ginacdes na parede celular forradas pela membrana
plasmatica, que aumentam a relaco superficie/volume
celular. Estas células, ditas de transferéncia (transfer
cells),témafuncaodefacilitaromovimentodeacicarese
aminoacidos entre os espacos extracelulares e o interior
dascélulas (Offleretal.2003). As células de transferéncia
foliares estao envolvidas na transferéncia dos acticares
produzidos nas células fotossintéticas do mesofilo para
o floema, que depois os redistribui pelo corpo da planta.

FIGURA 24
Aerénquima

num peciolode
nendfar-amarelo
(Nupharluteum,
Nymphaeaceae);
n.b.:doisescleritos
no centrodafigura.
[Deysson (1965).]
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FIGURA 25
Tilosesemvasos
lenhosos de

Robinia pseudoacacia
(Fabaceae);n.b.:
espessamentos
anelaresdas
paredesdosvasos
eaproveniénciadas
tiloses.[Adaptado
deHolman & Robbins
(1939)]

FIGURA 26
Estruturado
colénquima.
Cortetransversal
aesquerda;corte
longitudinaladireita.
[Adaptado de Holman
& Robbins (1939).]

FIGURA 27
Colénquima

nos caules das
plantas herbaceas.
Representacdodo
cortetransversal
deum caulede
Lamium (Lamiaceae):
a-epiderme;b-feixe
de colénquima;
c-cértexclorofilino;
d-floema;e-xilema;
f-cambiovascular;
g-medulafistulosa.
[Adaptadode Belzung
(1900))]

Células de
parénquimalenhoso

Lamina média

Ldmen celular

—= Tiloses

AN

Vasos lenhosos

Coléngquima

O colénquima e o esclerénquima tém uma funcao de
suporte mecanico. O colénquima confere elasticidade;
o esclerénquima tem, por vezes, a funcao de isolar
e proteger partes da planta do exterior (e.g., tegumento
da semente). Ambos podem aumentar a resisténcia
ainsetos picadores-sugadores (Ammaretal. 2014).

As células do colénquima (collenchyma), ao invés
do esclerénquima, sao vivas. Distinguem-se das células
parenquimatosas por serem mais alongadas e flexiveis,
e por apresentarem uma parede primaria refringente ao
microscdpio, assimetricamente espessada, sobretudo
com celulose (Figuras 26 e 29). As células de colénquima
nao tém parede secundaria, nem espessamentos com
lenhina. Organizam-se em feixeslongitudinais, frequen-
temente de posicao subepidérmica. Distendem-se sob
o efeito de forcas de tracao; suspendida a tracao, nao
regressam a forma inicial; e dobram sem quebrar. Estas
trés caracteristicas permitem-lhes acompanhar o cresci-
mento dos érgaos jovens. A funcdo de suporte depende,
em grande parte, da turgidez conferida peladgua porque
as paredes das células colenquimatosas nao tém lenhina
e outras substancias hidrofébicas. O colénquima nao
impede a murchidao.

O colénquima estd muito associado aos 6rgaos
primarios, sendo determinante na resisténcia mecanica
e na elasticidade caracteristica dos caules jovens, folhas
e raizes aéreas das ‘dicotiledéneas’. E raro nas raizes
subterraneas e profuso nos caules primarios angulosos,
por exemplo, nas familias Lamiaceae e Verbenaceae
(Figura 27). Nas monocotiledéneas, a mesma funcao
é desempenhada pelo esclerénquima.

Esclerénquima

Todas as células vegetais tém, numa fase inicial, uma
parede primaria de celulose, hemicelulose e pectinas.
A diferenciacdo do esclerénquima (sclerenchyma) passa
pela deposicio de uma parede secundaria com uma
elevada proporcao de lenhina, e pela morte programada
do protoplasto®®. As deposicOes sdo mais simétricas
do que as do colénquima, quimicamente distintas, e,
por vezes, obstruem o limen por completo (Figuras 29
e 30). O esclerénquima é um tecido afim dos elementos
traqueais do xilema*, mas sem funcao de transporte,
energeticamente mais dispendioso do que o colénquima
eainda mais do que o parénquima.

O esclerénquima aparece tanto no corpo primario, como
no corpo secundario. Geralmente, esti localizado na
fronteira entre estruturas anatémicas ou entre estas e o
exterior da planta, estando associado a 6rgaos maduros
cujo crescimento ja terminou e a partes particular-
mente rigidas das plantas; e.g., por debaixo da epiderme, a
delimitarocértex, a proteger feixes vasculares primarios,
no tegumento das sementes e a revestir os frutos secos.
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Reconhecem-se dois tipos celulares esclerenquima-
tosos: os (i) escleritos e as (ii) fibras. Os escleritos®
(= células pétreas; sclereids) sdo células esclerenqui-
matosas de forma irregular, isodiamétricas ou, pelo
menos, mais curtas do que as células das fibras, e com
mais pontuacdes, do que estas. Os escleritos surgem
isolados e distribuidos ao acaso noutros tipos de
tecidos (Figura 24), ou entao em grupos ou em camadas
(Figura 28). Sdo relativamente raros nas monocotiledé-
neas. Os escleritos isolados conferem o granitado carac-
teristico da polpa das peras e dos medronhos maduros
(Arbutus unedo, Ericaceae). A acumulacio de camadas
organizada de escleritos explica a rigidez do tegumento
das sementes, do endocarpo das drupas e dos frutos
secos. Os escleritos sdo classificados de acordo com a sua
formae dimensao;e.g, macroescleritos, braquiescleritos,
osteoescleritos, etc.

Constituem as fibras (= fibras esclerenquimatosas)
células de esclerénquima muito mais compridas
do que largas, fusiformes, pontiagudas, e de limen
muito reduzido. Atingem 20 cm ou mais de compri-
mento. Deformam-se sob tensdo e tém tendéncia a
retornar a forma inicial. Previnem a murchidao sob
stresse hidrico. Surgem agrupadas em feixes numa
grande variedade de tecidos; e.g., reforcam as folhas das
gramineas e das agavaceas, e endurecem os espinhos,
qualquer que seja a sua origem. As fibras esclerenqui-
matosas classificam-se em xilémicas (xylary fibers, wood
fibers) ou extraxilémicas (extraxylary fibers) consoante se
encontrem, ou nao, imersasnoxilema, e como primarias
ousecundarias se tém origem em meristemas primarios
ou secundarios (Figura 29).

As fibras xilémicas s3o parte integrante do xilema, no
qual surgem a acompanhar os elementos traqueais.
Em funcdo da espessura da parede celular e do tipo de
pontuacdes, sao divididas em dois grupos: (i) fibras
libriformes e (ii) fibrotraqueidos. As fibras libriformes
(libriform fibers) apresentam paredes secundarias muito
espessas com pontuacdes simples (v.i), e os fibrotra-
queidos (fiber-tracheids) paredes comparativamente
mais finas, geralmente com pontuacdes areoladas.
As gimnospérmicas nao té€m fibras libriformes e sé
raramente fibrotraqueidos.

As fibras extraxilémicas situam-se no cértex, na vizi-
nhanca (por fora) do cilindro vascular ou no floema
(com uma origem meristematica comum com os tubos
crivosos), designando-se, respetivamente, por fibras
corticais, fibras perivasculares (= fibras periciclicas) ou
fibras liberianas (= fibras floémicas) (Dickison 2000).
Nas monocotileddneas, mas também em varias ‘dico-
tiledoneas’ como em Cucurbita (Cucurbitaceae) e em
Aristolochia (Aristolochiaceae), as fibras perivasculares
envolvem firmemente os feixes vasculares consti-
tuindo, no seu todo, feixes fibrovasculares. Além das
fibras perivasculares, o colmo de muitas gramineas e
de outras monocotiledéneas é enrijecido com fibras

corticais, por debaixo da epiderme. As fibras liberianas
sdo muito frequentes nas dicotiledéneas. A flexibilidade
dos sarmentos da videira-europeia deve-se a presenca
de fibrasliberianas primarias e secundarias.

As fibras extraxilémicas tém uma grande importancia
téxtil, sendo extraidasem mais de 40 familias de plantas.
As fibras téxteis de origem vegetal sao divididas em
trés grandes grupos: (i) fibras macias, (ii) fibras duras,
(iii) fibras de superficie. As fibras macias ou moles (soft
fibers, bast fibers), pela sua flexibilidade e elasticidade, sao
obtidasapartirdasfibrasextraxilémicascaulinares,libe-
rianas ou corticais de dicotileddneas; e.g., juta (Corchorus
capsularis, Malvaceae), linho (Figura 30) e canhamo
(Figura 68-B). As fibras duras (= fibras foliares, hard
fibers) sao mais ricas em lenhina e provém das folhas de
monocotileddneas;e.g., sisal (Figura 23), abaca ou canha-
mo-de-manila (Musa textilis, Musaceae) e rafia (Raffia
taedigera, Arecaceae). As fibras duras s3o constituidas
por fibras corticais e por feixes fibrovasculares.

FIGURA 28

Colénquima

FIGURA 29

Esclerénquima =
(fibras primarias extraxilémicas)

FIGURA 28
Escleritos no
tegumentoda
semente de Pisum
sativum subsp. elatius
(Fabaceae).N.b.:
células daepiderme
diferenciadasem
macroescleritos,
recobertos
exteriormente
poruma cuticula.
(Cortesiade Petr
Smykal.]

FIGURA 29
Colénquimae
esclerénquima (fibras
extraxilémicas
primarias) num
cortetransversal

de caule de Cucurbita
(Cucurbitaceae).
N.b.:assimetriada
parede das células
de colénguima.
[Curtisetal. (2002).]

Cuticula

Macroescleritos

Osteoescleritos

Camadas
desintegradas
de parénquima
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FIGURA 30

Fibras extraxilémicas
liberianas primarias
delinho.

A) Cortetransversal
deumcaulede

Linum (Linaceae);
n.b.:crescimento
secundario (sdo
visiveis dois anéis

de crescimento
eumterceiroem
formagdo), epiderme
porenquantondo
substituidaporuma
periderme e células
defibrasliberianas
totalmente obstruidas
peladeposicdodeuma
parede secundaria.

B) Plantacultivada.
[A) Cortesiada
CornellUniversity
Plant Anatomy
Collection;
interpretagaodas
estruturasanatémicas
daresponsabilidade
doautor.B) Braganca;
fotografiadoautor.]

Parénquima
medularem

Fibra de superficie (surface fibers) é uma designacao
improépria dos tricomas lenhificados - com origem no
tecido epidérmico - que se desenvolvem na superficie
de sementes, folhas ou frutos. O algoddo é uma fibra
de superficie, entendida por alguns autores como fibra
macia, extraida da semente de varias espécies do género
Gossypium (algodoeiros; Malvaceae) (Figura 197-D).
As fibras do fruto da sumaumeira (Ceiba pentandra,
Malvaceae Bombacoideae) usavam-se para encher
colchdes e almofadas.

Tecidos complexos
Tecido de protecao

Epiderme

A epiderme (epidermis) € uma camada celular continua
e compacta (sem espacos intercelulares), por regra unis-
seriada (com uma assentada de células) e transparente,
que cobre todo o exterior do corpo primario das plantas.
Constitui uma interface entre a planta e o ambiente.
A epiderme é multisseriada (= multipla ou pluriestra-
tificada), por exemplo, nas folhas das figueiras (Ficus,
Moraceae) e nas raizes com velame. Geralmente, é subs-
tituida pela periderme nos 6érgdos com crescimento
secundario («Primeiras etapas do crescimento secun-
dario»; Figura 78).

Aepidermedecaules primarios e folhasé constituida por
varios tipos de células. Dominam este tecido complexo
células pouco especializadas, transparentes, de grandes
vacuolos, com poucosanenhuns cloroplastos,alongadas
no sentido do eixo longitudinal do érgao. Esta matriz
celular é interrompida por tipos celulares particu-
lares, como sejam as células-guarda e as células anexas
(= subsidiarias) constituintes do complexo estomatico
(«Epiderme» da folha), as células motoras ou buliformes,
células com paredes espessadas com silica (células

silicificadas, «Célula vegetaly) ou suberina (células
suberosas), nectarios e um sem nimero de emergéncias
e de tipos de indumento (e.g., pelos, papilas, tricomas
glandulares; «<Emergéncias. Indumentos). Na epiderme
daraiz, diferenciam-se pelos radiculares.

Reveste exteriormente a epiderme uma camada cerosa
protetora — a cuticula (cuticle) -, por vezes, complemen-
tada com expansoOes de ceras epicuticulares. O principal
constituinte da cuticula - a cutina (cutin) - é um
composto lipidico hidréfobo e transparente. A cuticula,
alémde conferirresisténciaa parasitaseaagentes fisicos
abrasivos (e.g., poeiras e cristais de cloreto de sddio),
é largamente impermeavel a gases e liquidos, confere
alguma protecao a radiacao UV, e, consoante os casos,
reflete, difunde ou concentra os raios solares. A transpa-
réncia frequente da cuticula e da epiderme permite que
aluz atinja camadas celulares fotossintéticas. A cuticula
e a compactacao das células epidérmicas providenciam,
apesarde tudo,alguma sustentacao mecanicaaos 61gaos
primarios.

A espessura da cuticula é determinante nas perdas
de agua por transpiracdo. Foi demonstrado que
a cuticula é mais espessa nas folhas expostas ao sol,
e que muitas plantas aumentam a deposicao de subs-
tancias lipidicas em resposta a exposicdes prolongadas
a défices de agua no solo (Skoss 1955). A cuticula da
carnatba (Copernicia prunifera, Arecaceae), uma palmeira
endémica do Nordeste brasileiro, é suficientemente
espessa para ser explorada comercialmente, obtendo-se
acerade carnauba (Figura 31).

Como explico nos pontos dedicados a anatomia da raiz,
caule e folha, identifica-se, por vezes, por debaixo da
epiderme, uma camada celular, distinta das imediata-
mente vizinhas, ja pertencente ao tecido fundamental
- a hipoderme (hypodermis). Embora s6 discriminaveis
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através de estudos histolégicos, as camadas internas da
epiderme multisseriada e a hipoderme tém uma ontogé-
nese distinta: a epiderme, uni ou multisseriada, é dife-
renciada na protoderme, a camada mais externa dos
meristemas apicais radicular e caulinar; a hipoderme
provém do meristema fundamental, portanto, deve ser
entendidacomoacamadacelularmaisexternado cortex.

Periderme

O aumento de didmetro dos caules secundarios das
‘dicotiledéneas’ e nas gimnospérmicas cria tensdes
mecdnicas em todos os tecidos exteriores ao cambio.
Semoapoiode um meristemaespecializadona producao
de periderme -a felogene (= cambio suberoso ou cambio
subero-felodérmico; phellogen, cork cambium) -, os caules
abririam fendas expondo as células vivas do floema e do
cambio ao exterior. Ao contrario do cambio, a felogene
tem uma duracao temporal limitada. Nas monoco-
tiledéneas com crescimento secundario, a solucao
evolutiva foi outra: ndo tém nem cambio nem felogene
(«Espessamento do caule nas monocotiledéneasy).

A felogene produz felema para o exterior e feloderme
para o interior (Figura 88). O felema (= suber; phellem,
cork) é um tecido de células mortas na maturacao, espes-
sadas com suberina, por vezes, complementada com
lenhina. Tanto a suberina como a lenhina siao substan-
cias hidrofébicas. A suberina tem por funcao reduzir as
perdas de dgua e proteger as plantas contra parasitas,
impactos de objetos e a radiacdo solar. Confere, como
a lenhina, protecao contra os efeitos mutagénicos da
radiacdo ultravioleta (Krizkova et al. 1999). A feloderme
(= cortex secundario; phelloderm) é um tecido parenqui-
matoso de reserva. O conjunto «feloderme + felogene +
felema» constitui a periderme (periderm). A periderme
substitui, geralmente, a epiderme nos caules e raizes
com crescimento secundario. A felogene (e a periderme)
pode ainda diferenciar-se nas feridas ou nas regides de
abcisao de folhas e frutos. No primeiro caso, contribui
para a reparacao de feridas, e, no segundo, ao formar
uma zona de abcisao impele a queda de folhas e frutos.
O estudo da periderme é aprofundado no capitulo
dedicado ao caule («Periderme e ritidoma).

Tecido fundamental

O tecido fundamental encontra-se nas partes do corpo
primario das plantas n3o ocupadas pela epiderme,
tecido vascular e cavidades (Rudal 2007). Corresponde
a maior parte da massa do corpo primario das plantas.
Desempenha diversas funcdes - e.g, fotossintese,
reserva, secrecao, preenchimento, suporte e reparacao
de feridas -, sendo constituido por uma matriz de parén-
quima, variavelmente complementada com colén-
quima, esclerénquima e tecidos secretores. E diferen-
ciado pelos meristemas apicais. Nas monocotiledéneas,
tanto os meristemas de espessamento primario e secun-
dario,comoosmeristemasintercalares produzemtecido
fundamental.

Tecido vascular

Otransporte de agua e nutrientes

Os fisiologistas nomeiam a componente nao viva das
plantas por apoplasto, e por simplasto o conjunto dos
protoplastos. Integram oapoplastoas paredes celulares,
os espacos intercelulares e o limen (interior) dos
elementos traqueais (por serem células mortas). Os plas-
modesmos fazem do simplasto um sistema continuo
que se alastraatodaa planta.

No corpo das plantas, o movimento dadgua e nutrientes
a curta distancia faz-se por duas vias: por (i) difusao
pelo apoplasto (via apoplastica), ou (ii) pelo interior
das células (via simplastica). Nas raizes, as bandas de
Caspary («Epiderme e cértex»daraiz) obrigam os solutos
a penetrar nas células da endoderme, interrompendo
a via apoplastica. A cuticula e a periderme também
interrompem o apoplasto. As células de transferéncia
desempenham um importante papel no movimento de
nutrientes entre o simplasto e o apoplasto.

O transporte a longa distancia nas plantas vasculares
¢ assegurado pelos tecidos vasculares, i.e., pelo xilema
e floema, geralmente anatomicamente associados
em feixes vasculares. O xilema transporta a dgua e os
nutrientes absorvidos e processados na raiz para a parte
aérea; o floema redistribui os produtos da fotossintese.
O movimento do fluido xilémico* é governado por
forcas fisicas e faz-se da raiz para a candpia no sentido
longitudinal. No xilema secundario, ocorre algum
movimento lateral através do parénquima dos raios
xilémicos. O movimento do fluido floémico consome
energia e ¢ multidirecional: dos tecidos de reserva ou
dos 6rgaos produtores (folhas e caules herbaceos) para
os centros consumidores (e.g., raiz, meristemas, flores,
frutos, ou tecidos de reserva), as sources e sinks da biblio-
grafia de fisiologia vegetal.

FIGURA31
Cortedasfolhasde
carnaiba (Copernicia
prunifera, Arecaceae).
Tradicionalmente,as
folhassdosecasaosol
e,emseguida, batidas
parasoltaracuticula.
Opéddecuticula
écozido e coado.
Oliquidoassim obtido
é,entdo,arrefecido
emgrandestanques
nasuperficie dos
quais se formauma
crostasobrenadante
amarelada-acera
brutade carnadba.
Depois derefinada,
temmdltiplos usos;
e.g., graxapara
sapatos, ceras para
soalhos e automoveis,
eprotecdode

frutos. Ointeresse
comercialdacera
carnaltbadeve-se
aoseupontode
fusdoinvulgarmente
elevado.[Cortesiade
maispiripiri.com.br.]
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FIGURA 32
Representacdaodo
movimento daseiva
nostraqueidos (a)
evasoslenhosos (b).
A) Nostraqueidos,
aseivafluipelas
pontuacbesenos
elementos de vaso
essencialmente
pelas perfuracdes.
B) Ostraqueidos
contactam
lateralmente
enquantoos
elementos de
vasossejustapdem
longitudinalmente.
Depreende-se
dasfiguras que
omovimento da
seivaenfrentamais
resisténcias nos
traqueidos do que
nosvasoslenhosos.
N.b.:pontuacdes
propositadamente
sobredimensionadas,
emovimento
dominante daseiva
indicado porsetas
negras. [Original do
autor.]

O xilema e o floema primarios sao diferenciados pelo
procambio; o xilema e o floema secundarios pelo caimbio
vascular («Meristemas»). A maior parte da biomassa das
plantas lenhosas é constituida por xilema secundario,
também conhecido por lenho. Nas plantas sem cresci-
mento secundario, o floema e o xilema primarios nao
sao renovados e permanecem funcionais durante toda
avidada planta.

Xilema

O xilema acumula as funcdes de transporte, de suporte
e de reserva. E composto por diferentes combinacdes de
(i) vasos lenhosos e/ou traqueidos, (ii) fibras xilémicas, e
(iii) parénquimalenhoso. Menos constantes sao os escle-
ritos e laticiferos (estruturas celulares que produzem
latex). Constituem os traqueidos (= tracoides, tracheids)
e os vasos lenhosos (= traqueias, vessels) maduros dois
tipos de células, respetivamente, os traqueidos* e os
elementos dos vasos. Os traqueidos e os elementos dos
vasos sao genericamente designados por elementos
traqueais (tracheary elements). Tém em comum paredes
secundarias espessas reforcadas com deposicoes de
lenhina, e o facto de n3o reterem o protoplasma na
maturidade - sdo células mortas. As células precur-
soras dos elementos traqueais estao, portanto, sujeitas
a uma morte programada (programmed cell death).
Ostraqueidosdesempenhamaduplafuncaodesuportee
transporte; os elementos dos vasos, excetuando os tipos
ancestrais, tém unicamente uma funcao de transporte.
Asfibrasxilémicas tém uma funcao de suporte. O parén-
quima lenhoso é o tipo celular vivo mais abundante nas
angiospérmicas, tem um papel importante de reserva,
de suporte metabdlico do tecido xilémico e de protecao
do lenho contra organismos fitopatogénicos (Morris
et al. 2016). Sera discutido com mais detalhe no ponto
«Estrutura secundaria do caules.

Os traqueidos (tracheids) tém uma forma fusiforme,
pequeno didmetro (atingem os 80 um de didmetro), uma
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elevada relacao comprimento/largura e uma parede
secundaria bastante homogénea. Nos feixes vascu-
lares, os traqueidos nio se justapdem axialmente, antes
lateralmente, comunicando entre si por intermédio das
pontuacdes. O fluido xilémico circula entre traqueidos
através das pontuacdes porque a parede celular secun-
daria, em consequéncia da deposicao de lenhina, nao
€ permeavel a solucoes aquosas (Figura 32).

Os elementos dos vasos (vessel elements) sao mais curtos
e de maior didmetro (até 0,5 mm, visiveis a olho nu) do
que os traqueidos. Dispbem de duas placas de perfu-
racao (perforation plate), uma em cada extremidade, com
uma ou mais interrupcdes amplas da parede celular
designadas por perfuracoes (perforations). A placa de
perfuracao pode ser simples (vasada com uma tnica
perfuracao), ou mualtipla, e compreender varias perfu-
racOes alongadas (barras) dispostas em paralelo como
uma escada (placa de perfuracao escalariforme), ou
perfuracdes mais pequenas formando um reticulo
(placade perfuracaoreticulada) (Figura 34).

Os vasos lenhosos (xylem vessels) organizam-se pela
justaposicao axial de elementos dos vasos, sendo as
paredes de contacto entre dois elementos de vaso suces-
sivos perpendiculares as paredes longitudinais, ou
obliquas (nos tipos mais ancestrais). A comunicacao
entre dois elementos de vaso contiguos faz-se pelas
perfuracdes. Os vasos lenhosos podem atingir varios
metros de comprimento sem interrupgoes. A resisténcia
a circulacdo do fluido xilémico é substancialmente
menor nos vasos lenhosos do que nos traqueidos, por
duas razdes: (i) maior didmetro dos vasos; (ii) maior
parte do caudal de fluido passa pelas perfuracoes
(Figura 32). Os vasos comunicam lateralmente uns com
0s outros e com o parénquima lenhoso pelas pontua-
cdes. O movimento lateral da seiva pelas pontuacdes
e a reducao da condutividade hidraulica sao inevitaveis
quando os vasos entopem.

Ostraqueidossaofilogeneticamente maisantigosdoque
os elementos dos vasos - evoluiram no Sildrico (444-419
M.a.) (volume II), muito antes dos elementos dos vasos
que tém, provavelmente, uma idade jurassica (201-145
M.a). Todas as plantas vasculares tém traqueidos.
Os vasos lenhosos sdo caracteristicos das angiospér-
micas. Evoluiram também, de forma independente, por
convergéncia, em alguns lic6fitos, nos fetos e nos gnet6-
fitos (Schneider & Carlquist 1998). Nas angiospérmicas,
a folha geralmente s6 contém traqueidos; no caule e na
raiz coexistem vasos lenhosos e traqueidos, sendo mais
abundantes os primeiros.

Oselementos traqueais evoluiram de modo a minimizar
a resisténcia a ascensdo da seiva (aumento da condu-
tancia hidraulica) sem agravar perigosamente os riscos
de embolia. O didmetro (espessura) dos elementos
traqueais varia de espécie para espécie. A enorme diver-
sidade de formas e ecologias das plantas vasculares
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FIGURA 33

Pontuagdes areoladas em traqueidos nas gimnospérmicas: Thuja occidentalis
(Cupressaceae). A) Corteradial. B) Corte tangencial. N.b.: pontuagdes
nostraqueidos (a) e raios unisseriados de parénquima lenhoso radial (b);
asgimnospérmicas ndotém vasos lenhosos.[Cortesiada Cornell University
Plant Anatomy Collection;interpretacdo das estruturasanatémicas da
responsabilidade doautor.]
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ajuda a explicar a enorme variabilidade do didmetro
dos elementos traqueais. Pelas razdes de ordem fisica
suprarreferidas, o didametro dos vasos lenhosos diminui
da base para o apice das plantas, sendo geralmente
maior nas plantas grandes (arvores) de climas himidos
e quentes, do que nas plantas herbaceas ou nas plantas
de ambientes secos e/ou frios (Olson etal. 2014). O lenho
secundario produzido na estacdo himida tem um
didmetro maior do que o da estacdo seca («Estrutura
secundaria do caule»).

Uma pontuacdo nio é um orificio, mas sim uma area de
parede primaria, mais ou menos intacta, ndo revestida
por parede secundéria, comum a duas células contiguas.
Aspontuacdes tém trés partes: (i) orificio, (ii) cavidade e
(iii) membrana (Figura 36). Nas células vivas somam-se
os plasmodesmos. O que sobra da parede celular
primaria constitui a membrana. As pontuagdes, tanto
nos traqueidos como nos elementos dos vasos, podem
ser simples (simple pits) ou areoladas (bordered pits; tipo
mais comum). Nestas Gltimas forma-se um rebordo
espessado na parede secundiaria que avanca sobre
o espaco preenchido pela membrana, sem a revestir
(Figuras 3 e 36).

A membrana permite a passagem de fluido xilémico
entre elementos traqueais vizinhos ao mesmo tempo
que diminui o risco de disseminacio de bolhas de ar
(embolia) e de microrganismos patogénicos pelo sistema
vascular (Choat et al. 2008). Este sistema de contencao
esta reforcado na maioria das gimnospérmicas (exceto
Cycadidae), e em alguns géneros de angiospérmicas, por
pontuacdes areoladas com um sistema torus-margo
(Figura 36). Nestas plantas, o centro da membrana - o
torus - € impermeavel e mais espesso. A parede celular
primaria esta parcialmente dissolvida em torno do
térus, constituindo o margo, uma zona percorrida por
poros minusculos (de poucos nanémetros) permeaveis

a seiva. Na presenca de bolhas de ar, 0 margo desloca-se,
o térus adere ao rebordo espessado e sela o elemento
traqueal reduzindo os riscos de embolia (formacao e
coalescéncia de bolhas de ar) do xilema. Este mecanismo
e a auséncia de vasos lenhosos explicam, supoe-se, por
querazaoasarvores maisaltas domundo sao gimnospér-
micas (Hacke et al. 2004) - o xilema das grandes arvores
gimnospérmicas esta submetido a pressdes negativas
muito elevadas, os consequentes riscos de embolia sao
contrabalancados pelo pequeno didmetro dos traqueidos
e pelo sistema térus-margo. O didmetro dos poros do
margo € o ideal para filtrar microrganismos patogénicos.
Estdo publicadas tentativas bem-sucedidas de utilizacao
do xilema, sobretudo de gimnospérmicas (porque nao
dispdem de placas de perfuracio), na purificacdo de dgua
para consumo humano (Boutilier et al. 2014).

A deposicdo da parede secundiria é descontinua no
primeiro xilema a ser diferenciado nos caules e raizes
primarios pelo procambio, i.e, no protoxilema. Pode
seguir varios padrdes: espessamentos anelares (em
forma de anel), espiralados (= helicoides; em forma
de hélice), escalariformes ou reticulados (Figura 35).
O protoxilema mais precoce diferencia-se na proxi-
midade do apice, estando, por isso, sujeito a forcas
de tracao causadas pelo alongamento das células

FIGURA 34
Perfuracdesem
Eucryphia cordifolia
(Cunoniaceae).

A) Elementodevaso
com perfuracdes
simples;
escala=150pum.

B) Perfuracdosimples

numelementodevaso.

C-D) Perfuracdes
reticuladasem corte
radial;escala=25um.
[ExtraidodeRalloetal.
(2008) ]
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FIGURA 35
Espessamentos da
parede celular dos
elementos traqueais
de protoxilema (a-d)
emetaxilema (e-h)
num caule primario
(cortelongitudinalem
cima, cortetransversal
em baixo).
Espessamento:
a,b-anelar;c,d,
e-espiralado;
f-escalariforme;
g-reticulado;
h-pontuado.
[Deysson (1965).]

FIGURA 36
Sistematérus-margo:
a) parede celular;

b) cavidade da
pontuacao;

) térus;

d) margo;

e) pontuagdo
areolada. Parede
celular primaria
representada
acastanho.
[Redesenhadode Esau
(1977).]

recém-diferenciadas. A deposicao anelar da parede
secundaria facilita o seu alongamento. No protoxilema
mais tardio, os espessamentos podem ja ser espira-
lados. As paredes secundarias dos elementos traqueais
do metaxilema (xilema primario mais tardio) e do
xilema secundario sdo geralmente continuas e apenas
interrompidas por pontuacdes (espessamentos reti-
culado ou pontuado). Portanto, nio sio extensiveis
como os elementos do protoxilema. Os didmetros dos
elementos traqueais sao maiores no metaxilema e no
xilema secundario do que no protoxilema (Figura 35).

Floema

Na constituicao do floema das angiospérmicas sobres-
saem dois tipos celulares: (i) os elementos crivosos
e (ii) as células companheiras. O floema pode ainda
incluir fibras liberianas, escleritos, parénquima e latici-
feros. O parénquima floémico tem essencialmente uma
funcao de reserva. As células de parénquima, as células
companheiras e os elementos crivosos nao tém parede
secundaria, por isso sdo dificeis de distinguir ao micros-
copio dptico.

As células especializadas no transporte do fluido
floémico - os elementos crivosos (= elementos dos
tubos crivosos; sieve elements) — sao vivas. Os elementos
crivosos maduros apresentam uma parede primaria
espessa - nao tém nucleo, ribossomas, nem vacuolo, e

Interior do cilindro central
Exterior do cilindro central

FIGURA 35

o seu citoplasma confunde-se com o fluido floémico.
Conectam-se pelo topo e dispdem-se em fiadas axiais,
designadas por tubos crivosos (sieve tube). Nointerior dos
elementos crivosos abunda calose (callose), um polimero
de pB-D-glucose, como a celulose. Esta substancia
acumula-se rapidamente nos tubos crivosos feridos
por acidentes ou por insetos, impedindo a perda para o
exterior de fluido floémico. Acumula-se também nas
areas crivosas no final da estaciao de crescimento para ser
removida com a retoma do crescimento vegetativo.

As células companheiras (companion cells) tém uma
estrutura parenquimatosa, um grande nicleo e cito-
plasma denso. Rodeiam os elementos crivosos
com os quais comunicam por abundantes plasmo-
desmos. As células companheiras estio envolvidas
na manutencao dos elementos crivosos e na fisiologia
do carregamento do fluido floémico com os produtos
dafotossintese.

O fluido floémico é transferido entre elementos crivosos
pelasareas crivosas (sieve areas), i.e., por campos de poros
sitos na parede celular, percorridos por corddes micros-
copicos de protoplasma (de maior dimensao do que os
dos plasmodesmos), que conectam elementos crivosos
axialmente ou lateralmente contiguos. Na maioria das
angiospérmicas, as areas crivosas estao concentradas
nas extremidades dos elementos crivosos, constituindo
placas crivosas (sieve plates).

Nas gimnospérmicas e em algumas angiospérmicas
menos evoluidas, as areas crivosas estao distribuidas

FIGURA 36
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por toda a parede celular. As células deste tipo, menos
evoluidas do que os elementos crivosos, tomam
o nome de células crivosas (sieve cells). Por norma, sao
mais longas, estreitas e obliquas nos apices do que
os elementos crivosos. Nas gimnospérmicas ocorrem
células anatémica e fisiologicamente associadas as
células crivosas, analogas as células companheiras das
angiospérmicas, denominadas por células albuminosas
(albuminous cells).

TECIDOSE ESTRUTURAS SECRETORAS

Entende-se por secrecao o transporte e a acumulacao
de produtos do metabolismo de uma regiao para outra
a escala da célula, ou do interior da célula secretora
para qualquer outro local no corpo da planta (Beck
2010). A secrecdo pode ficar confinada, intra ou extra-
celularmente, a estrutura secretora ou extravasar para
o exterior da planta.

A formacio da parede celular e da cuticula, a suberizacio
(acumulacao de suberina) ou a deposicao de ceras nas
folhas sao exemplos de secrecao. Uma parte importante
do estudo da secrecao vegetal esta focada nos chamados
metabolitossecundarios, substancias organicas que nao
estdo diretamente envolvidas no metabolismo primario
(e.g., crescimento, diferenciacao celular e reproducao).
Os metabolitos secundarios incluem substancias tao
diversas como terpenoides, taninos, ceras ou alcaloides.

As secrecdes vegetais sdo sintetizadas ou acumuladas
em tecidos secretores, reduzidos a uma unica célula
(e.g., idioblastos secretores e laticiferos unicelulares) ou
parte integrante de estruturas secretoras pluricelulares
(Fahn 1988). A estrutura e a localizacao das estruturas
secretoras no corpo das plantas sio muito variadas.
Geralmente, sio classificadas em funcao das substan-
cias produzidas; e.g, glandulas salinas, tricomas glan-
dulares, corpos nutritivos, hidatodos, nectarios florais
e extraflorais, osmoéforos, ductos de resina e laticiferos
(Fahn 1988).

Refiro em seguida, de forma muito breve, as estruturas
secretoras mais relevantes para os contetidos abordados
adiante neste livro. Algumas paginas atras referi os
idioblastos secretores. Deixo um estudo mais apro-
fundado da secrecdo e das estruturas secretoras para
textos mais especializados (e.g., Fahn 1988, Evert 2006,
Ascensao 2007).

Tricomas glandulares e glandulas

As estruturas secretoras externas complexas, muitas
vezes diferenciadas a partir de tecidos epidérmicos e
subepidérmicos, sdo genericamente designadas por
glandulas. Sao exemplos os hidatodos, os nectarios e
as glandulas salinas e digestivas. As estruturas mais
simples sdao qualificadas com o adjetivo «glandular» e.g.,

tricoma glandular (Ervert 2006). Esta separacdo é vaga,
paramaisque osestudosontogenéticos paradiscriminar
tricomas de emergéncias sao tecnicamente exigentes.

Os tricomas glandulares provém da protoderme - sao
de origem dérmica, portanto. As substancias secretadas
sdo muito variaveis: e.g., enzimas proteoliticas, resinas,
6leos essenciais, mucilagens e substancias urticantes.
Tém, muitas vezes, uma forma globosa, quase micros-
copica, ou entdo a parte glandular é pediculada (pelos
glandulares; Figura 41-A), cor amarela ou vermelha
brilhante, rompendo-se e libertando o contetido quando
perturbados (e.g., pela passagem de um inseto). A abun-
dancia dos tricomas glandulares nas plantas com
flor indicia a sua importancia na protecao dos 6rgaos
herbaceos contra a fitofagia, sobretudo por insetos. Tém
um enorme interesse taxondmico, nas labiadas ou nos
géneros Rosa e Rubus (Rosaceae) e muitos outros grupos
de angiospérmicas.

Nas urtigas (Urtica, Urticaceae), os tricomas glandu-
lares (pelos urticantes) sao ocos e preenchidos com um
liquido venenoso e urticante (Figura 43-G). A extre-
midade é arredondada e parte-se com facilidade em
contacto com um corpo estranho. A parte remanescente
toma a forma de uma agulha e penetra facilmente a pele
dos mamiferos libertando o seu contetdo no interior
do corpo doanimal.

As glindulas produtoras de enzimas proteoliticas das
plantas carnivoras (glandulas digestivas) participam
na digestao externa de insetos e de outros organismos
(Figura42-B).Asglandulassalinasdesenvolvem-se,com
abundancia, nas plantas adaptadas a solos salinos ricos
em cloreto de sddio, como acontece nas Amaranthaceae
dos sapais holarticos (e.g., gén. Atriplex) e em algumas
plantas dos mangais tropicais (e.g, Avicennia spp.,
Acanthaceae; Figura 41-C).

Hidatodos, nectarios extraflorais e corpos
nutritivos

Os hidatodos (Figura 37-B) sao pequenas cavidades
com um poro por onde é excretada solucao xilémica.
Este fenémeno, designado por gutacao, ocorre com
frequéncia quando o ar estd saturado de agua. Por vezes,
desempenham uma funcao inversa: a absorcao de agua
nas folhas e caules primarios. Os hidatodos sdo parti-
cularmente comuns nas plantas das florestas tropicais
equatoriais e tropicais humidas.

Os nectarios extraflorais, ao contrario dos hidatodos,
excretam solucdes acucaradas de proveniéncia floémica
- néctar extrafloral ou melada na giria da apicultura -
que servem de recompensaem relacoes mutualistascom
insetos («Interacdes ecologicas com plantasy). Os apicul-
tores conhecem bem o mel de melada, que tem um valor
de mercado inferior ao mel de néctar. Enquanto os
nectariosflorais oferecemrecompensasapolinizadores,
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FIGURA 37

A) Nectarios
extraflorais: base
dolimbodecerejeira.
B) Hidatodos:
gutacdoemfolhas
detrevo-subterrdneo
cultivadoem estufa.
[Fotografias doautor.]

FIGURA 38
Resinagemdo
pinheiro-bravo:
comumamachada
extrai-se oritidoma
atéatingir osductos
resiniferos no
parénquimalenhoso;
aresinaexsudadaé
recolhidaemsacos
deplasticoeoutros
tipos de contentor.
Aextracdoderesina
comprometea
qualidade damadeira.
[Cortesiade Nuno
Gomes.]

FIGURA 39

Corpos nutritivos em
Vachelliasp. (Fabaceae,
Mimosoideae):
a-nectario
extrafloral;b-corpo
nutritivo. [Cortesiade
M.J.Raupp.]

FIGURA 39

os nectarios extraflorais servem recompensas a insetos
mutualistas que defendem a planta contra a herbivoria
ou microrganismos fitopatogénicos («Interacoes ecol6-
gicas com plantas»). Nas angiospérmicas, os nectarios
extraflorais localizam-se, geralmente, no limbo ou
nos extremos proximal ou distal do peciolo das folhas,
por vezes, em bolsas especializadas (domacias); e.g,
nectarios extraflorais dos peciolos das Passifloraceae
(maracujazeiros) e da cerejeira (Figura 37-A). O estudo
dos nectarios florais e dos osmoéforos fica relegado para
o capitulo sobre a flor («Nectarios florais e osméforosy).

O néctar extrafloral aparece em certos fetos como
o cosmopolita Pteridium aquilinum (Dennstaedtiaceae),
com funcdes similaresao seuequivalente nasangiospér-
micas (Lawton & Heads 1984). Foi aventada a hipdtese
de que os nectarios extraflorais precedem os nectarios
florais e que evoluiram numa etapa precoce da histéria
evolutiva das plantas vasculares (Fahn 1988). A coevo-
lucao e o estabelecimento de relacdes mutualistas entre
plantas terrestres e insetos é de facto muito anterior
a emergéncia das angiospérmicas, como veremos no
volume II.

Os corpos nutritivos sao secrecdes sélidas de substan-
cias nutritivas proteicas, lipidicas ou glicidicas, com
funcao de recompensa em relacdes mutualistas de
protecao. Os corpos nutritivos diferem dos nectarios
pelo facto de serem integralmente consumidos, e nao
apenas os produtos por eles secretados. Localizam-se
nas folhas, na base do peciolo, nos caules ou mesmo
na flor (Figura 39).

Producao deresinas

As resinas s3o misturas de compostos secundarios,
volateis ou nao, terpenoides e/ou fendlicos, pegajosos e
insoldveis em agua, produzidos em estruturas internas
(ductos [canais] de resina) ou externas (geralmente
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pelos glandulares) (Dell & McComb 1977, Langenheim
2003). Os ductos de resina sdao tubos ocos revestidos
de tecido secretor especializado. As resinas s3o um
componente importante do prépolis, uma substancia
produzida pela abelha-melifera para calafetar a colmeia,
protegé-ladeinfecoesbacterianase fungicas, e dificultar
aentrada de visitantes indesejados. A recolha de resinas
de pinheiro-bravo é uma atividade econémica relevante
em Portugal (Figura 38). O ambar é uma resina féssil.

Sete familias de gimnospérmicas produzem resinas,
mas s6 as Pinaceae (e.g., Pinus, Abies e Pseudotsuga) e as
Araucariaceae (gén. Araucaria) as acumulam em abun-
dancia (Langenheim 2003). As resinas estao dispersas
pelas angiospérmicas, sendo mais comuns em plantas
lenhosas. Por exemplo, tém resinas os dragoeiros
(Dracaena spp.; no passado, usadas como pigmento
vermelho em pintura), a esteva (Cistus ladanifer; resina
usada como fixadorde perfumes), o Liquidambar e Altingia
(Altingiaceae), varias Clusiaceae e Euphorbiaceae, os
gomos dos choupos (Populus, Salicaceae), varias legu-
minosas de zonas secas (e.g., Daniellia e Acacia), o ldpulo
(Humulus lupulus; aplicadas na conservacao da cerveja),
a canabis (Cannabis sativa, Cannabaceae; resinas psico-
tropicas) e muitas Bursera e Commiphora (Burseraceae,
entre as quaisamirrae oincenso).

Asresinas defendem as plantas contra fungos, bactérias
e animais herbivoros. O revestimento resinoso de
gomos (e.g., Populus) e folhas jovens (e.g., Cistus) tem
uma acdo protetora contra a dessecacdo, tempera-
turas elevadas e radiacao ultravioleta (Langenheim
2003). As resinas também podem atrair polinizadores
(Armbruster 1984).

Producao de latex

Algumas angiospérmicas exsudam, naturalmente
ou por feridas, liquidos de diferente cor e viscosidade.
Osexsudados mais ou menosviscosos, nao translacidos,
de cor branca, amarela, laranja, vermelha ou negra sao
designados por latex. O latex é uma emulsdao complexa
de alcaloides, terpenoides, gomas, compostos fendlicos,
cumarinas, esteroides e proteinas (inc. enzimas), por
vezes de grande toxicidade, que coagula e seca quando
expostaaoar. As resinasacumulam-se em espacos inter-
celulares; o latex, pelo contrario, esta retido no interior
dos vactiolos ou misturado com o citoplasma de células
especializadas muito alongadas e ramificaciao variavel,
por vezes cenociticas. As estruturas secretoras envol-
vidas na producao de latex denominam-se laticiferos,
sejam elas células isoladas ou estruturas pluricelulares
(Ascensao 2007). O latex é produzido nos caules, raizes,
folhas e frutos, sendo sempre mais abundante no caule.
Geralmente, os laticiferos estdo localizados na proximi-
dade dos tecidos condutores.

O latex desempenha trés funcdes maiores: (i) protecao
contra fungos e bactérias; (ii) protecio contra a

herbivoria; (iii) eliminacao de subprodutos tdxicos
do metabolismo. A protecio contra herbivoros é a mais
valorizada na bibliografia. O latex, por ser viscoso,
prende e imobiliza os insetos herbivoros; em alternativa,
altera o sabor (atua como repelente) ou contém substan-
cias téxicas (e.g, morfina e varias enzimas). A prova defi-
nitiva da importancia do latex na defesa contra a herbi-
voria provém da descoberta de que alguns insetos, que
consomem certas apocindceas laticiferas, cortam com
as mandibulas os canais laticiferos para drenar o latex
(que se encontra sob pressao), antes de se alimentarem
da parte distal das folhas (Dussourd & Eisner 1987).

Mais de 20 000 espécies de 40 familias de plantas com
flor produzem latex, ca. 8% do total (Lewinsohn 1991).
A sua presenca, cor e abundancia tém grande interesse
taxondmico, sobretudo entre a flora arbdrea e lianoide
tropical. As espécies laticiferas mais frequentes na
flora ibérica pertencem a subfamilia Cichorioideae das

FIGURA 40
Producaodelatex.
A) Extracdode

latex daseringueira
(Hevea brasiliensis,
Euphorbiaceae),
apartirdoqualsefaz
aborrachanatural.
B) Do latex
dadormideira
(Papaver somniferum,
Papaveraceae)
produz-se o mais
poderosoinibidor da
dor de usomédico,
amorfinaeoutras
especialidades
farmacéuticas.

[A) Amazénia, Brasil;
cortesiade Joana
Oliveira. B) Cultivo
legalno Alentejo
(Portugal); fotografia
doautor]



FIGURA 41
Emergéncias
eindumento.

A) Acileos e pelos
glandulares em Rubus
henriquesii (Rosaceae).
B) Placas cerosas

em R. ulmifolius.

C) Acumulagdes
foliares de
naturezasalinaem
Avicennia germinans
(Acanthaceae). [A-

B) Portugal; C) Guiné-
-Bissau; fotografias do
autor.]

Asteraceae, as Convolvulaceae e ao género Euphorbia
(euférbias, Euphorbiaceae). Pertence, igualmente, a
familia Euphorbiaceae a arvore-da-borracha (Hevea
brasiliensis), cujo latex é utilizado no fabrico da borra-
cha-natural (Figura 40-A). Muitas outras familias
compreendem espécies produtoras de latex: Moraceae
(e.g., géneros Ficus [figueiras] e Morus [amoreiras]),
Caricaceae (e.g, papaeira), Apocynaceae (e.g., lianas
africanas do género Landolphia) e Anacardiaceae
(e.g., sumagre [Rhus coriaria]). O latex é também muito
frequente nas plantas da familia Papaveraceae: o latex
das papoilas (Papaver) é rico em alcaloides psicotré-
picos (e.g, morfina, um derivado da fenilalanina) e o
latex amarelo da celidénia (Chelidonium majus) serve para
cauterizar cravos e verrugas (Figura 40-B). O latex brota

em abundancia quando se descasca a batata-doce, uma
convolvulacea.

EMERGENCIAS.INDUMENTO

Asemergéncias sdo estruturas localizadas na superficie
dos 6rgaos vegetais compostas por células de origem
epidérmica e subepidérmica (e.g., parénquima cortical),
nio identificiveis com raizes, caules, gomos ou folhas
modificadas (Bell 2008). Qualquer excrescéncia epidér-
mica que interrompa a lisura da cuticula toma o nome
de tricoma (vd. Font Quer 1985). O coletivo dos tricomas
constitui o indumento.

FIGURA 41

FIGURA 42

Funcio doindumento. A) Defesa contramicrorganismos patogénicos. A densa pilosidade dos pampanos e folhas muitojovens davideiraimpede agerminacao dos
esporos de mildio (Plasmopara viticola, Peronosporomycetes); as folhas adultas, pelo contrario,em condi¢des ambientais desfavoréveis, sdo rapidamente invadidas por este
oomiceta. B) Digestio deinsetos. Os pelos glandulares das folhas da carnivora Drosera intermedia (Droseraceae) excretam um liquido viscoso que se assemelhaa gotas
denéctar;iludidos, osinsetos ficam presos aos pelos que entretanto se dobrame os cobrem em grande nlimero; o corpo dos insetos é digerido por enzimas proteoliticas
eos produtos dadigestdaoabsorvidos pelaplanta. [A) fotografiado autor; B) fotografiade A. ). Pereira, Flora-on.]
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As emergéncias espinhosas, mais ou menos lenhosas,
s3ao muito frequentes nas plantas com flor; designam-se
genericamente por aculeos, embora na bibliografia
a sua nomenclatura seja inconsistente. Os actleos sao
particularmente abundantes nas Rosaceae, tanto nos
caules (actleos caulinares), como no peciolo (actleos
peciolares), comoainda nas nervuras das folhas (actleos
folheares); e.g., silva (Rubus, Rosaceae) e roseiras (Rosa,
Rosaceae) (Figura 41-A,B). As emergéncias espinhosas
localizadas na margem das folhas (e.g., azevinho [Ilex
aquifolium, Aquifoliaceae]) s3o, inapropriadamente,
designadas por espinhos folheares. As folhas com
emergéncias espinhosas nas margens dizem-se espi-
nescentes. Algumas estruturas secretoras cabem
no conceito de emergéncia (Fahn 1988); e.g., glandulas
salinas (Figura 41-C).

Constituioindumento orevestimento de origem epidér-
mica constituido por pé de natureza cerosa ou salina
(Figura 41-C), placas cerosas (Figura 41-B), papilas,
escamas, pelos ou glandulas, que recobre a superficie
das folhas, caules herbaceos (sem crescimento secun-
dario exteriormente visivel) ou pecas da flor (sobretudo
do calice) (Figuras 41, 42 e 43). O indumento desem-
penha uma, ou mais, das funcdes descritas no Quadro 7
(Figura 42). Existe uma forte evidéncia da importancia

QUADRO7
Funcdo doindumento (varios autores)

Funcao

Mecanismo

Protecdo contra o excesso de
radiacdo

Ensombramento da superficie foliar
através dareflexdo ouabsorcdo da
radiagao solar.

Protecdo contraa perturbacdo
mecanica

Oindumento, por exemplo,amortece a
acdomecanica de graos de areiaouda
salsugem projetados pelo vento.

Incremento da captura de luz
paraafotossintese

Reflexao daradiagdo solarem direcdo as
células fotossintéticas do mesofilo foliar.

Reducdo das perdas de agua

Aumento daresisténcia a difusdo de
vapor de agua conseguida comum
aumento da espessura da camada limite
eaformacdo de umacamadagasosa
estavel, ricaem agua, entre os pelos
easuperficie foliar.

Absorcdo de agua

Os pelos podem capturar e reter 4gua
dachuva, orvalho ounevoeiro que,
emseguida, penetranas folhas pelos
estomas ou hidatodos.

Isolamento térmico

Formacao de uma camada gasosa
estavel entre os pelos e a superficie foliar
eaumento daespessurada camada
limite.

Retencdo de nutrientes

Reducdo das perdas deiGes por
lixiviagao da superficie foliar.

Tolerdnciaasalinidade

Movimento ativo de sais do interior do
mesofilo foliar para o exterior.

Defesa contraaherbivoria

Afastamento da superficie (defesa
passiva) ou repulsdo (defesa ativa)
com pelos glandulares ou urticantes
de animais herbfvoros (e.g., insetos e
vertebrados).

Defesa contra microrganismos
patogénicos

Afastamento doinéculo (e.g., esporos
de fungos) da superficie foliar
(Figura42-A).

Protecdo dos estomas

Reducao dos riscos de bloqueio dos
estomas com agua ou particulas sélidas.

Digestao de insetos e outras
«presas»

Producdo de enzimas proteoliticas
(Figura42-B).

do indumento na reducdao da fitofagia por insetos
(Levin 1973).

Aterminologiaassociadaaoindumento é muito especia-
lizada e diversa porque uma correta descricao das carac-
teristicas da superficie dos 6rgaos aéreos das plantas
€ essencial em taxonomia, sobretudo na identificacdo
das plantas ao nivel da espécie. A publicacao de Hewson
(2019) oferece umarevisao atualizada do tema.

Os pelos - o tipo mais frequente de tricoma - repar-
tem-se em dois grandes tipos:

- Simples (ndo ramificados) - podendo ser unicelulares
ou pluricelulares, glandulares ou nao glandulares,
peltados, gancheados, urticantes, etc.;

- Ramificados - bifurcados (em formade ToudeY),
estrelados (em forma de estrela, sésseis ou pedicu-
lados), dendriticos, etc.

Os tipos de indumento de pelos mais frequentes estao
descritos no Quadro 8 (Figura 43).

As plantas podem combinar mais de um tipo de
indumento. Por exemplo, muitas Lamiaceae possuem
um ou mais tipos de tricomas glandulares, combinados
com pelos nao glandulares, simples ou ramificados.

Os érgaos desprovidos de indumento dizem-se glabros;
glabrescentes se este for raro e esparso (Hewson 2019).
O crescimento secundario implica a eliminacdo do
indumento dos caules. As folhas e as pecas da flor nao
tém crescimento secundario, mas podem perder parte
doindumento comaidade.

Além da presenca de indumento, a superficie dos 6rgaos
herbaceos pode ser: (i) viscida - superficie viscosa,
e.g., folhas e caules de Cistus ladanifer (Cistaceae); (ii)
alveolada - com pequenas depressdes separadas por
pequenas arestas; (iii) perfurada - com pequenas
perfuracoes.

GALHAS

As galhas sdo crescimentos anormais causados por
insetos, acaros, fungos ou bactérias. Embora mais
comuns nas folhas, ocorrem também nas raizes, caules
e nas estruturas da flor. Muitas vezes, mostram formas
caracteristicas que permitem identificar, de forma
indireta, o agente causal. E importante nio confundir
as galhas com caracteristicas morfoldgicas intrinsecas
das plantas.

As galhas s3o muito comuns na natureza, sé na Europa
estao descritas mais de 10 000 tipos de etiologia animal
ou fingica (Roskam 2019). Na bacia Mediterranica, sao
particularmente frequentes nos carvalhos (Quercus,
Fagaceae) (Figura 44-A,C,D); eg., galhas de Andricus
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FIGURA 43

Indumento de pelos. A) Tipos deindumento: 1 -acetinado; 2 - viloso; 3 - hirsuto; 4 - lanoso; 5 - celheado; 6 - hispido. Em baixo (daesquerdaparaadireita): 7 - setigero;
8-teardneo; 9-tomentoso; 10-flocoso; 11 -pubescente; 12 -aveludado; 13 - puberulento; 14 - lanuginoso. B) Indumento lanoso: Marrubium vulgare (Lamiaceae).

C) Indumento hispido: Picris echioides (Asteraceae). D) Indumento flocoso: Verbascum pulverulentum (Scrophulariaceae). E) Indumento acetinado e galha de cf. Pontania
(Hymenoptera, Tenthredinidae): Salix alba (Salicaceae). F) Indumento ciliado: Vinca major (Apocynaceae). G) Pelos urticantes: Urtica dioica (Urticaceae). [A) Extraido de
Vasconcellos (1969); B) fotografiade M. Porto, Flora-on; D) cortesia de Asociacién BIGA (http://www.biga.org); E) Wikimedia Commons; C, F e G) fotografias do autor.]

FIGURA 44

Galhas causadas
porinsetos.

A) Galhade Neuroterus
quercusbaccarum
(Hymenoptera,
Cynipidae) em Quercus
faginea (ca.6 mm).

B) Galhas de Baizongia
pistaciae (Homoptera,
Pemphigidae) em
Pistacia terebinthus.
C)eD)Bugalhode
Andricus quercustozae
(Hymenoptera,
Cynipidae)em Q.
faginea (ca. 3,5 cm).
[Fotografias doautor.]

FIGURA 44
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QUADRO 8
Tipos frequentes de indumento de pelos (adaptado de Vasconcellos 1969)

Indumento Descricao Exemplos
INDUMENTO NAO CONSTITUIDO POR PELOS
Escamoso Com pequenas projecdes aplanadas conectadas a epiderme por Recetaculo de muitas compostas.
um pequeno «pé» (escamas).
Pruinoso Superficie com placas de cera. Turides da silva-comum (Rubus ulmifolius, Rosaceae).
Farinoso Superficie coberta com um pé geralmente de natureza cerosa. Atriplex halimus (Amaranthaceae) e pagina inferior das Primula

(=pulverulento)

(Primulaceae).

Papiloso
de mamilo (papilas).

Com pequenas projecdes epidérmicas unicelulares em forma

Folhas de muitos Rumex (Polygonaceae).

INDUMENTO DE PELOS COMPRIDOS A INTERMEDIOS

Acetinado Pelos aplicados e densos que atribuem um brilho de cetim. Folhas do salgueiro-branco (Salix alba, Salicaceae).
(=cericeo)

Ciliado (=celheado) Pelos concentrados namargem das folhas. Erica tetralix e E. ciliata (Ericaceae).

Flocoso Pelos que se destacam em flocosirregulares. Verbascum pulverulentum (Scrophulariaceae).
Hirsuto Pelos densos, um pouco rigidos mas flexiveis, patentes ou quase. Echium lusitanicum (Boraginaceae).

Hispido Pelos muito rigidos, quase picantes, patentes e ndo muito densos. Muitas Boraginaceae.

Lanoso Pelos crespos (ondulados) e macios,comoalla. Marrubium vulgare (Lamiaceae).

Piloso De pelos macios erguidos e ndo ondulados.

Setigero Com sedas, i.e., pelos asperos mais ou menos rigidos e fortes. Echium tuberculatum e E. vulgare (Boraginaceae).
Tearaneo Com pelos finos e macios, tenuemente entrelacados, como uma Carthamus lanatus (Asteraceae).

(=aracnoide) teiade aranha.

Tomentoso Com pelos moles enleados, formando um enfeltrado denso. Folhas da borrazeira-preta (Salix atrocinereq, Salicaceae).
Urticante De pelos urticantes. Urtigas (Urtica, Urticaceae).
Viloso Pelos longos, macios, direitos ou sinuosos, nao muito densos, Foliolos do tremoceiro-branco (Lupinus albus, Fabaceae) e Vicia villosa

patentes ou subpatentes e ndo entrecruzados.

(Fabaceae).

INDUMENTO DE PELOS CURTOS

Aveludado Pelos finos, densos e erguidos, de toque e aspecto semelhante ao Quercus pyrenaica (Fagaceae).
do veludo.
Lanuginoso De pelos crespos e macios. Macela (Chamaemelum nobile, Asteraceae).

Puberulento Pelos muito curtos e esparsos.

Galium verum (Rubiaceae).

Pubescente* Pelos fracos e pouco densos.

Agrimonia eupatoria (Rosaceae).

*Termo por vezes usado para designar, de forma genérica, qualquer tipo de revestimento de pelos.

FIGURA 45

quercustozae (Hymenoptera, Cynipidae) em Q. pyrenaica
ou Q. faginea subsp. faginea, vulgarmente conhecidas por
bugalhos, ou as galhas de Dryomyia lichtensteini (Diptera,
Cecydomidae) nosobreiroe Q.rotundifolia. Onomevulgar
da mediterranica Pistacia terebinthus (Anacardiaceae)
- cornalheira - deve-se as galhas folheares corni-
formes produzidas pela Baizongia pistaciae (Homoptera,
Pemphigidae) (Figura 44-B). Nos ramos das oliveiras
varejadas com violéncia sdo comuns galhas de origem

bacteriana - tuberculose - causadas pela Pseudomonas
savastanoi, uma bactéria de ampla utilizaciao em biotec-
nologia vegetal (Figura 45). Os ndédulos das legu-
minosas s3o também galhas de etiologia bacteriana
(«Mutualismos com bactérias diazotréficasy).

A introducao, a partir da América do Norte, da filo-
xera-da-videira (Daktulosphaira vitifoliae, Hemiptera,
Phylloxeridae) - um inseto galhicola de raizes - teve
um efeito devastador na economia das regides viticolas
europeias, no final do século x1x. Cré-se que chegou
a regidao do Douro (Portugal) em 1868 (Martins 1991).
A crise foi debelada com a introducao da técnica da
enxertia de garfo em porta-enxertos de espécies de Vitis
resistentes a filoxera, de origem norte-americana.

ALGUNS CONCEITOS E TERMOS ESSENCIAIS
DE ORGANOGRAFIA VEGETALE EVOLUCAO

Os autores do «Prélogo» alertaram para a importancia
da precisdo conceptual e terminoldgica no avanco da
ciéncia. Antes de prosseguir com a leitura de novos
capitulos, proponho ao leitor o estudo de alguns termos
e conceitos fundamentais de organografia vegetal e de
biologia da evolucao, vertidos no Quadro 9. As nocoes
de homologia, de analogia e de caracter taxonémico
precisam de uma discussao adicional. Nos volumes II
e III, debatem-se os fundamentos e os conceitos funda-
mentais de taxonomia, nomenclatura e evolucao.

FIGURAA45
Galhasbacterianas.
Galhasde
Pseudomonas savastanoi
(Pseudomonadaceae,
Proteobacteria) em
oliveira.[Cortesiade
José Alberto Pereira.]




FIGURA 46
Homologia
eanalogia.

A) Carlina vulgaris
(Asteraceae).

B) Daucus carota
(Apiaceae).

C) Eryngium campestre
(Apiaceae).

O E. campestre é mais
parecidocom
aC.vulgaris,mas
filogeneticamente
mais préximo de

D. carota (pertencem
amesmafamilia).
Asemelhanca

entre C.vulgarise
E.campestreresulta
de convergéncia
evolutiva: o habito
espinhosoé,neste
caso,umaanalogia.
Asinflorescéncias
daD.carotaedo
E.campestresao
homélogas:ambas
asespécies possuem
aumbelacomposta
caracteristica
dafamiliadas
umbeliferas, herdada
deumancestral
comum. [Gravuras
de Bonnier & Douin
1911-1935.]

QUADRO9

Glossario de termos fundamentais de organografia vegetal e biologia da evolucao

Conceito

Definicao

ORGANOGRAFIAVEGETAL

Abaxial (=dorsal)

Afastado do eixo; o inverso de adaxial; e.g., pagina abaxial (= inferior) dafolha.

Adaxial (=ventral)

Ao lado do eixo, de frente para o caule; o inverso de abaxial; e.g., pagina adaxial (: superior) dafolha.

Adnacdo Partes distintas unidas entre si,desenvolvendo-se e crescendo em conjunto; e.g., no clado das asterideas, os estames estao
(=aderéncia) frequentemente adnados ao tubo da corola dizendo-se, por isso, epipétalos.
Adventicio Adjetivo usado para coadjuvar a designacao de 6rgdos situados em posicdes atipicas; e.g, as raizes de origem caulinar sdo adventicias.

Concrescéncia
(=coeréncia)

Partes semelhantes unidas entre si,desenvolvendo-se e crescendo em conjunto; e.g.,, as pétalas sdo concrescentes em muitas espécies,
formando um tubo, dizendo-se a corola simpétala.

Conivéncia

Partes, embora ndo concrescentes, indistintas de tdo encostadas; e.g., anteras no androceu das solanaceas.

Crescimento
determinado

Tipo de crescimento, geralmente rapido, automaticamente interrompido assim que uma estrutura geneticamente determinada é
concluida; e.g,, braquiblastos, flores e folhas.

Crescimento
indeterminado

Tipo de crescimento eventualmente ilimitado, cuja suspensao ou interrupcdo nao se deve, primariamente, a causas genéticas; e.g., raizes
eamaioriados caules.

Deiscéncia Processo ou mecanismo natural mediante o qual um fruto, uma antera ou um esporangio, entre outros 6rgaos, abrem espontaneamente
elibertam para o exterior o respetivo conteldo.
Distal Oinverso de proximal; e.g., 0 apice dafolha corresponde a parte distal da folha e o estigma tem uma posicao distal no pistilo.

(=posterior)

Livre Vocébulo usado para designar partes nao concrescentes, nem aderentes; e.g,, carpelos livres de um gineceu apocarpico.

Proximal Diz-se da parte de um 6rgdo que esta mais préxima do eixo ou do ponto onde se insere; e.g., 0 peciolo corresponde a parte proximal da
(=anterior) folha.

Segmento Partes em que umtodo se divide; e.g., segmento de uma folha secta.

BIOLOGIA DAEVOLUCAO

Adaptacdo

Dois significados distintos: i) cardcter morfol6gico ou funcional, produzido por sele¢do natural, que incrementa o sucesso reprodutivo
dos individuos portadores no seu ambiente natural; i) processo de evolugdo por selecdo natural. Por conseguinte, um individuo diz-se
adaptado quando a suaforma, fisiologia e/ou comportamento (nos animais) Ihe conferem uma elevada probabilidade de sobrevivéncia
e de sucesso reprodutivo em condic&es naturais. £ importante ter presente que as adaptacdes ndo sio necessariamente perfeitas,
apenas tém de funcionar o suficiente para permitir a sobrevivéncia e areprodugdo (Niklas 2016).

Metamorfose

Conjunto das modificagdes morfolégicas ocorridas numa planta no decurso da sua histéria evolutiva, a escala do corpo (e.g., corpo das
plantas aquéticas flutuantes do género Lemna [Araceae]) ou do 6rgdo (e.g, folhas de protecdo dos gomos). Tendencialmente, associa-se
o termo metamorfose a modificagdes evolutivas profundas, muito divergentes da forma original do érgao que Ihe deu origem.

Trade-off evolutivo

Ocorre um trade-off evolutivo quando a evolugdo de uma caracteristica se faz a custa do desenvolvimento de outra(s). E.g, a evolugdo
de folhas grandes é acompanhada pela diminuigao do niimero total de folhas.

Homologia e analogia. Principio da homologia

que sejaasuaformaou funcao, saio homologas (homologs)
se tiverem uma origem comum, i.e., se forem elaboracdes

A homologia e aanalogia - dois conceitos originalmente
formulados por Darwin - sao fundamentais para uma
correta interpretacao da forma das plantas e na cons-
trucao de filogenias e dos modernos sistemas de classifi-
cacao das plantas (volume II). «<Em diferentes plantas as
partes da flor sao homologas, e geralmente estas partes
sao homoélogas as folhas», escreveu Darwin (1859).
Precisando um pouco mais, duas estruturas, qualquer

evolutivas de uma estrutura herdada de um ancestral
comum. As pecas da flor sio homélogas porque tém uma
origem comum: o megafilo (folha verdadeira) adquirido
pelo eufiléfito ancestral de todas as plantas com semente,
algures, no Devénico Superior (~370 M.a)).

«.. (A analogia é uma) semelhanca de estrutura que
depende da similaridade de funcOes, como as asas
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dos insetos e das aves» (Darwin 1859). As estruturas
analogas* (analogs) desempenham a mesma funcao,
exibem alguma similaridade, mas nao foram herdadas
de um ancestral comum. As analogias sao criadas por
evolucao convergente, i.e, evoluem de forma inde-
pendente pela acdo de pressdes de selecdao similares
(volume II). As asas dos insetos, dos morcegos e das aves
tém a mesma funcao e origens independentes (outros
exemplos na Figura 46): sdo andlogas. Mas, atencao,
se o objeto de andlise forem os membros anteriores,
entdo € correto afirmar que as asas das aves, os bracos
humanos e as barbatanas peitorais dos golfinhos sao
homoélogos. As raizes de todas as plantas com semente
s3o homologas, porém, as raizes tuberosas da batatei-
ra-doce e da cenoura sdo estruturas analogas porque
nio evoluiram num ancestral comum as duas espécies.
Asementedasangiospérmicasedasgimnospérmicassao
homologas; os frutos e as frutificacdes nao. Os conceitos
de homologia e analogia sao igualmente aplicados a
caracteristicas fisiol6gicas ou a segmentos do DNA.

A morfologia externa e a posicao espacial no corpo
daplantafacilitamaidentificacao de 6rgaos muito modi-
ficados com a mesma origem evolutiva (homdlogos)
(Figuras 47 e 100). Os espinhos situados na axila de
uma folha, ou com pequenas folhas dispersas, tém,
certamente, uma origem caulinar. Um par de espinhos
inserido na proximidade do peciolo de uma folha prova-
velmente corresponde a um par de estipulas modifi-
cadas («Causas da forma da folha»). As emergéncias
(«kEmergéncias. Indumento») n3o sdo homologaveis
(interpretaveis) como caules, folhas, raizes ou gemas
modificadas porque tém origem na epiderme ou em
tecidos subepidérmicos caulinares ou folheares (e.g,
actleos de uma roseira e espinhos folheares). Nos casos
extremos em que a morfologia externa e a posicao
espacial sejam inconclusivos, as raizes, as folhas e os

FIGURA 47

caules podem ser identificados, nem sempre com
sucesso, através de cortes histologicos e de estudos
ontolégicos (de desenvolvimento). A adnacao de 6rgaos,
por exemplo de caules com folhas ou de estames com o
calice, dificulta este tipo de interpretacao. Todos estes
exemplos ilustram o classico principio da homologia
(principleofhomology), segundo o qualafuncaonaodefine
aestrutura; a identidade de uma estrutura nas plantas é
antes determinada pela sua posicao relativa, ontogénese
e, em Gltima instancia, origem evolutiva comum.

Caracter taxondmico

Um caracter taxonomico (taxonomic character) - ou
apenas caracter- é uma caracteristica observavel gene-
ticamente transmissivel. Cada caracter tem dois ou
mais estados de caracter (character states). Por exemplo,
nas labiadas europeias, o caricter «simetria da corola»
tem dois estados de caracter: (i) flor actinomorfica (e.g.,
a maior parte das espécies do género Mentha); (ii) flor
zigomorfica (a maior parte das espécies da familia).

Por suavez, os caracteres taxonémicos podem ser quan-
titativos e qualitativos. Os caracteres qualitativos
(=categdricos) tém uma variacao descontinua -sdo codi-
ficados por um escasso nimero de genes e os estados de
caracter nao sao quantificaveis em escalas numéricas;
e.g., cor da flor na ervilha-de-cheiro, com dois estados de
caracter, corola branca e corola parpura. Os caracteres
quantitativos s3o avaliados com escalas numeéricas.
Neste caso, os estados de caracter geralmente resultam
dasomadaexpressao de multiplos genes sobainfluéncia
defatoresambientais;e.g., nimero de pelosde uma pétala
e peso das sementes. Na natureza, os caracteres quanti-
tativos s3o muito mais frequentes do que os caracteres
qualitativos.

Principio dahomologia. A) Nacarqueja (Pterospartumtridentatum, Fabaceae, Faboideae), afotossintese é realizada por caules alados (comasas); as folhas estdo reduzidas atrés dentes, os dois laterais
de naturezaestipular (d) e o central (c) correspondendo ao limbo dafolha. Legenda: a—entrend,b—gomo axilar. B) Ainterpretagdo dos espinhos é particularmente complexa na Parkinsonia aculeata
(Fabaceae, Caesalpinioideae),umaarvore com origem nos trépicos centro-americanos, assilvestrada em muitos pafses africanos. A posi¢ao dos espinhos, imediatamente por baixo de um meristema
axilar (ndo visivel nafotografia), provaa sua origemfoliar. Os dois espinhos em posicdo lateral sdo estipulas modificadas, como alids acontece em muitas leguminosas espinhosas. O espinho terminal
corresponde aextremidade doraquis de umafolharecompostabipinada. Portanto, as folhas da Parkinsonia sao sésseis, com umaraquis muito curtaencimada porumespinho. Entende-se por raquis
oeixosituado no prolongamento do peciolo, onde se inserem as pinulas de umafolharecomposta (Divisdo ou composicdo dafolha). A folha dafiguratem quatro pinulas, duas de cadalado daraquis.
Cadapinula, porsuavez,temum pulvinonabase e pode conteraté 100 foliolos. [A) Braganca, Portugal; B) Sumbe, Angola; fotografias do autor.]
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RAIZ

NATUREZAE FUNQOES DA RAIZ

A raiz € um dos trés 6rgaos fundamentais das plantas.
Evoluiu depois do caule e antes da folha (volume II).
Ao contrario dos caules e das folhas, o sistema radicular
tem um geotropismo positivo (cresce afundando-se no
solo) e, salvo raras excecdes, permanece oculto no solo
durante todo o ciclo de vida das plantas. Além do geotro-
pismo positivo, caracterizam a raiz uma simetria radial,
aramificacdo endégena, a presenca de pelos radiculares
e de caliptra, e a auséncia de adaptacOes a fotossintese
(e.g., estomas e cloroplastos) (Kenrick & Strullu-Derrien
2014, Groff & Kaplan 1988). Asraizes ndo témnds porque
nao tém meristemas axilares nem suportam folhas.

As raizes desempenham pelo menos onze funcdes
(Quadro 10), combinadas de diferentes formas
consoante as espécies e distribuidas de forma desigual
por todo o sistema radicular. A ancoragem ao solo, a
acumulacdo de reservas, e a absorcao e o transporte
de agua e nutrientes siao as funcdes mais evidentes.
A robustez da fixacao ao substrato depende, em grande
medida, da biomassa aérea e da altura da canépia, das
caracteristicas do substrato (e.g., profundidade atil do
solo e ocorréncia de impermes) e das condicdes ambien-
tais (e.g, presenca de competidores). As raizes (e os
caules) acumulam e libertam hidratos de carbono nao
estruturais - funcionam como source ou como sink — de
modo a manter o corpo da planta adequadamente abas-
tecido com a energia necessaria para o crescimento e

reproducao, e para gerir eventos de perturbacdo (e.g,
fogo e herbivoria) e variacoes, periddicas ou nao, das
condicbes ambientais (e.g., ciclo anual das estacdes ou
secas extremas) (vd. Pregitzer 2008).

A absorcao estd concentrada nas extremidades radi-
culares. Genericamente, apenas 10% do comprimento
total do sistema radicular absorve 4gua, e nao mais de
30% participa na captura de nutrientes (Hodge et al.
2009). A rizosfera é o volume de solo influenciado pela
atividade radicular. As raizes de maior didmetro trans-
portam agua e nutrientes em direcdo a parte aérea,
fotoassimilados no sentido inverso, prendem as plantas
ao substrato e, nas plantas perenes, tém uma importante
funcao dereserva.

A grande maioria das plantas absorve agua e
nutrientes do solo pelas raizes, mas ha excecdes. Nas
plantas parasitas, os nutrientes e a dgua sao total ou
parcialmente obtidos nos seus hospedeiros pela acao
de raizes ou caules metamorfoseados em haustorios
(Quadro 12). As plantas epifitas extraem com raizes
aéreas especializadas nutrientes de residuos organicos
(e.g., folhas mortas), de particulas inorganicas arras-
tadas pelo vento (e.g., argilas), e da agua da chuva ou
dos nevoeiros. Nas bromélias (Bromeliaceae) epifitas,
a absorcao de agua e nutrientes é feita por pequenas
escamas situadas na base das folhas, mergulhadas na
dgua que enche as bainhas; as raizes aderem as plantas
ao substrato.

QUADRO 10
Funcdes daraiz (fontes diversas)

Funcao

Descricao

Absorcdo de agua e nutrientes

Funcdo primordial daraiz. Dos 27 elementos essenciais que constituem o corpo das plantas-terrestres apenas o carbono e
o oxigénio ndo sdo totalmente, ou em grande parte, extraidos do solo pelaraiz.

Ancoragem O substrato mais comum € o solo. Em muitas trepadeiras, as raizes aéreas desempenham a mesma funcdo noutros
substratos (e.g, superficies rochosas e/ou outras plantas).
Assimilacao Funcdorarananatureza. E.g, as raizes aéreas de varias orquideas sdo verdes e fazem fotossintese; Trapa natans (Figura 48).

Colonizacdo de novos espacos

Através de raizes, geralmente plagiotropicas, com capacidade de emitir pSlas ou rebentos.

Exclusdo de substéncias téxicas

Assim como absorve eficientemente nutrientes do solo,a raizimpede a entrada no corpo das plantas de substancias
toxicas (e.g., cloreto de sédio em solos salinos).

Leitura e integragao de sinais ambientais

Todos os 6rgdos vegetativos sao sensiveis a sinais ambientais.

Interagao com microrganismos

As raizes interagem abundantemente como microrganismos narizosfera, alguns dos quais estabelecemrelacoes
simbidticas; e.g., bactérias diazotréficas.

Persisténcia

E.g. persisténcia em habitats ciclicamente perturbados ou com uma estacao desfavoravel prolongada.

Protecdo contraaherbivoria

E.g. folhas metamorfoseadas em espinhos.

Reserva

Func¢do evidente nas raizes tuberosas. Os tecidos parenquimatosos das raizes com crescimento secundario tém um papel
particularmente importante naacumulacdo de reservas.

Sintese de reguladores de crescimento

Sobretudo de citoquininas.

Transporte

O transporte de dgua e nutrientes até ao caule e aredistribuicdo dos produtos da fotossintese provenientes da parte aérea
sdo desempenhados pelas partes mais velhas do sistema radicular.

Trocas gasosas

Direta ouindiretamente, todas as células vegetais efetuam trocas gasosas com a atmosfera ou coma atmosferado solo.
Algumas espécies possuem rafzes especializadas nessa fungdo (pneumatéforos).
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ANATOMIA DA RAIZ

Os 6rgaos tubulosos - raiz e caule - crescem pela extre-
midade pelaacdo de meristemas especializados. O apice
das raizes tem a particularidade de incorporar dois
meristemas: meristema apical e caliptrogene.

Num corte transversal de uma raiz primaria dife-
renciada, distinguem-se, do exterior para o interior,
as seguintes camadas tecidulares (Figura 49): (i) a
epiderme, (ii) o cértex primario e (iii) o cilindro central.
As caracteristicas histolégicas da epiderme, do parén-
quima e dos tecidos vasculares foram descritas no ponto
«Tecidos vegetais».

Estrutura primaria daraiz
Meristemas e tecidos

A raiz primaria é construida pelo meristema apical
radicular (Figura 50). No promeristema radicular distin-
gue-se um centro quiescente (quiescent centre), com
um namero variavel de células iniciais (geralmente
apenas quatro em Arabidopsis) de baixa ou nula atividade
mitdtica, que se esbate, ouanula, nos periodos de repouso
vegetativo (van den Bergetal. 1997). As células do centro
quiescente parecem exercer algum controlo sobre o
funcionamento das células iniciais (estaminais) imedia-
tamente vizinhas e retomam a atividade meristematica
seascélulasvizinhasforem danificadas (Jeniketal.2007).
Numa posicao proximal relativamente ao promeristema
reconhecem-se trés regides tecidulares meristematicas
de transicao - a protoderme, o meristema fundamental
e o procimbio («Meristemas») — constituidas por células
progenitoras (Figuras 50 e 51).

O meristemaapical estd permanentemente encapsulado
pelacaliptra (=coifa;rootcap, calyptra), umaestruturaem
forma de capuz que protege as células meristematicas
do contacto direto com as particulas do solo e lubrifica o
avancodasraizes. Em posicaodistalemrelacdoao centro
quiescente distingue-se um grupo de células meristema-
ticas formadoras dacaliptra, a caliptrogene (calyptrogen).
Amedidaqueasraizessealongam,acaliptraliberta para
o exterior uma mucilagem lubrificante - o mucigel - e as
suas camadas celulares externas de natureza parenqui-
matosa desagregam-se, sendo substituidas por outras
provenientes da caliptrogene. Portanto, o meristema
apical radicular diferencia células de distinta natureza
para diante (distalmente) e para tras (proximalmente)
do centro quiescente. O meristema apical caulinar nao
apresenta um centro quiescente e apenas forma células
para tras do promeristema. Recordo que nos apices
caulinares a protecao do meristema é realizada de outro
modo: por esbocos foliares.

FIGURA 48
Ep.
Ctx.
End.
— Per,
} Xil. p.
Fl.p.
FIGURA 49

Epiderme e cortex

Aepiderme daraiz é normalmente unisseriada, despro-
vida de estomas, e com uma cuticula delgada mais
permedvel a gases e a Agua do que as cuticulas de caules
e folhas. A epiderme é multisseriada nas raizes com
velamen. Nazona pilifera, as células epidérmicas prolon-
gam-se para o exterior sob a forma de pelos radiculares
(v.i) (Figura57).

O velamen (= velame) é comum em espécies epifitas
tropicais, em particular das familias Orchidaceae e
Araceae.Consistenumaespessaepiderme multisseriada
(com varias camadas de células), esponjosa, de células
com paredes secundariamente espessadas, mortas
na maturidade. Estas células mantém-se inchadas e
hiimidas por muito tempo apds as tltimas chuvas. Nos
periodos secos, as células cheias de ar ddo um aspecto
esbranquicado ao veldamen. O veldmen desempenha

FIGURA 48

Funcao fotossintética
naraiz. A Trapa natans
(Trapaceae),uma
plantaaquatica
comumnasregides
tropicais da Africa
edaAsia, produz
raizesaquaticas
fotossintéticas que
sedistinguem por
serem profundamente
divididas (laciniadas).
Nafotografia,
observam-se folhas
ovado-angulosasdeT.
natans,acompanhadas
pelofetoflutuante
Azollapinnatasubsp.
africana (Azollaceae).
[Rio Geba, Guiné-
-Bissau;fotografiado
autor.]

FIGURA 49
Representacao
esquematicada
anatomiadaraiz
primaria (corte
transversal):
Ep.-epiderme;
Ctx.-cortex;End.—
endoderme com
bandasde Caspary
(avermelho);
Per.-periciclo;
Xil.p.—xilema
primario; Fl.p.-floema
primario. [Original.]
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FIGURA 50
Representacao
esquematicada
anatomiado apice
radicular (corte
radialdo meristema
apicaledazona
dealongamento).
N.b.:adensidade
depontosindica
aintensidade das
mitoses.[Adaptado
commodificacdes de
Jensen & Kavaljian
(1958)]

FIGURAS1
Anatomiado apice
radicular (corte
longitudinal da coifa,
dazonadedivisdoeda

zonadealongamento).

Compararcom
figuraaolado.
[Cortesiada Cornell
University Plant
Anatomy Collection;
interpretagdodas
estruturasanatémicas
daresponsabilidade
doautor.]

FIGURA 52
Anatomiadocilindro
central:endoderme,
bandas de Caspary
epericiclo (corte
transversaldo
cilindrocentralde
umadicotiledénea):
a-endoderme;
b-periciclo;
c-floema;d-vaso
lenhoso;e-célula
doparénquima
cortical;f-espaco
intercelular.N.b.:
bandasde Casparyna
endoderme.[Colecdo
daEscolaSuperior
Agrariade Braganca.]
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FIGURA 50

varias funcdes: absorcao de agua e nutrientes, protecao
mecanica,eevitaadessecaciodascamadasmaisinternas
daraiz, onde se encontram os tecidos vasculares.

A hipoderme (hypodermis) € uma camada uni ou plurice-
lularde células morfologicamente distintas (geralmente
mais regulares) das demais células corticais, situada por
debaixo da epiderme, particularmente frequente nas
monocotiledéneas. A hipoderme € esclerenquimatosa

(DVdND) uondajjod Aworeuy wed AYsISAIUN [[PU0D - TTOZ yS1AdoD
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Meristema
fundamental

Protoderme

Centro
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FIGURA51

nas monocotiledéneas e colenquimatosa nas dicoti-
ledéneas. As paredes celulares da hipoderme podem
apresentar bandas de Caspary a reforcar a seletivi-
dade radicular, tomando entao o nome de exoderme
(exodermis) (Figura 53-A; Schreiber & Franke 2011).
A hipoderme é mais frequente em plantas de habitats
xéricos ou nas raizes que progridem perto da super-
ficie do solo porque reduz significativamente as perdas
de agua para o exterior (Dickison 2000).

Constitui o cortex radicular a porcao de tecido funda-
mental, tipo parénquima (fundamental ou de reserva),
localizado entre a epiderme e o periciclo, exclusive
(Figuras 53 e 54). O cortex inclui também a hipoderme
(nemsempre presente) eaendoderme. Naraiz primaria, o
cortexémaisespessodoqueocilindrocentral. Ascélulas
do cértex apresentam uma forma arredondada, paredes
celulares delgadas e abundantes espacos intercelulares.
Témumaimportante funcio dereserva, dbvianasraizes
tuberosas, e sao, geralmente, transparentes. Na proximi-
dade da epiderme, ou da endoderme, podem percorrer
o cortex feixes de esclerénquima (fibras corticais).
O funcionamento das raizes contricteis depende de
células corticais especializadas («Metamorfoses da
raiz»). Quando presente, o aerénquima desenvolve-se
nesta parte anatémica da raiz. Numa analise compara-
tiva da estrutura primaria da raiz e do caule nas plantas
vasculares, o cértex radicular sobressai pela espessura
e pela perfeicao do seu contorno.
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Na endoderme (endodermis), a camada mais interna do
cortex, observam-se bandas de suberina ou lenhina
- bandas de Caspary (Casparian strips) - a revestir as
paredesradiais e transversais daendoderme (Figura 52).
A endoderme é bem nitida nas monocotiledéneas, com
células em forma de barril, espessadas em U. As células
de passagem (passage cells) nao apresentam bandas;
sdo particularmente abundantes nas raizes das ‘dico-
tileddneas’ e, por regra, situam-se de frente ao xilema
(Figura 56). A impermeabilizacdo da parede celular
endodérmica - a suberina e a lenhina s3o substancias
hidrofébicas-obrigaadguae osnutrientes, que circulam
pelos espacos intercelulares e pelas paredes celulares da

FIGURA 53

Anatomiadaraizedocilindro centraldas monocotiledoneas em corte
transversal. A) Raiz poliarca de Smilax (Smilacaceae):a-epiderme; b-exoderme;
c-cértex;d-endoderme;e-periciclo; f-vasolenhoso de metaxilema; g-floema;
h-medula. B) Cilindro central de umamonocotiledénea-raiz poliarcado lirio
(Iris germanica, Iridaceae): a—endoderme com bandas de Caspary em U; b-células
de passagem (de frente ao xilema); c - periciclo; d - xilema; e - floema; f - medula
esclerificada. [A) Adaptado de Curtisetal. (2002), interpretagdo das estruturas
anatémicas daresponsabilidade do autor; B) Belzung (1900).]

epiderme e do cortex (via apoplastica), a penetrar nas
células (via simplastica) da endoderme. A endoderme
tem, assim, um papel fundamental na seletividade dos
processos de absorcao ocorridos naraiz. Poressarazao, é
funcionallogo abaixo do 4pice radicular, na zona pilifera.

Cilindro central

O cilindro central ou estela (stele, central cylinder) é
delimitado exteriormente por uma camada geral-
mente unisseriada de células, o periciclo (pericycle).
O periciclo pertence a estela porque tem origem no
mesmo grupo de células meristematicas que produz o

FIGURA 54

Anatomiadaraiz e docilindro central das dicotiledéneas em corte transversal.
A) Cortetransversal daraiztetrarca de Ranunculus (Ranunculaceae):a-epiderme;
b-exoderme;c-cértex;d-cilindro central. N.b.: presencade hipoderme,a
enorme espessurado cortex,aendoderme espessadacombandas de Caspary,
células de passagem, o periciclo eaauséncia de medula (detalhes na Figura 56).

B) Cilindro central de umadicotiledénea-raiz tetrarcade faveira:a-cértex;
b-endoderme (com granulos de amido); c - periciclo; d-fibras floémicas de
esclerénquima; e - metaxilema; f- protoxilema; g -floema. [A) Adaptado de Curtis
etal.(2002),interpretacdo das estruturas anatémicas daresponsabilidade do
autor; B) Belzung (1900).]
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FIGURASS
Representacao
esquematicada
zonagem anatémica
daextremidade
radicular:a-coifa
emeristemaapical
radicular (zonade
divisdo);b-zonade
alongamento; c-zona
pilifera;d-zona
deramificacao;
e-ramificacdo.
[Original.]

FIGURA 56
Anatomiadocilindro
centraldeuma
dicotiledénea:
protoxilema,
metaxilema
ecélulasde
passagem:a-cortex;
b-endoderme;
c-célulasde
passagem;
d-periciclo;
e-floema;
f-protoxilema;
g-metaxilema.
[ColecdodaEscola
Superior Agrariade
Braganca.]

tecido vascular (Esau 1977). Seguem-se-lhe, em direcao
ao interior da raiz, os tecidos vasculares e, nem sempre,
no centro da raiz, uma massa de células parenquima-
tosas ou esclerenquimatosas — a medula (pith, medulla)
(Figura 53). O periciclo é constituido por células de
paredes espessadas, compactas, sem espacos intercelu-
lares que mantém a capacidade meristematica até even-
tualmente serem destruidas pelo crescimento secun-
dario. As raizes laterais diferenciam-se no periciclo.
Geralmente, o cambio vascular e a primeira felogene
tém também origem nas células do periciclo deslocado
pelo crescimento secundario. Embora caracteristico
da raiz, em algumas espécies, o periciclo estende-se até
ao caule primario (Esau 1977).

Em corte transversal, sio constantes na vasculatura
primaria da raiz: (i) feixes discretos, simples e alternos;
e (ii) feixes de xilema radialmente alongados formando
como que uma estrela. Dizem-se discretos e simples
porque o xilema e o floema estao organizados em feixes
individualizados - separados por camadas estreitas

—

I
i
.
-
-y r#
o ™%

de parénquima (parénquima vascular) ou esclerén-
quima-comapenasum tipo de tecidovascular. Alternos
(= radiais), porque o xilema e o floema se sucedem de
forma concéntrica, por regra concentrados na periferia
do cilindro central. Os feixes vasculares primarios
da raiz sdo ainda abertos (nas gimnospérmicas e dico-
tiledéneas) ou fechados (nas monocotiledéneas), caso
sejam, ou nao, atravessados pelo cambio vascular.

Consoante o numero de feixes de xilema, as raizes
primarias dizem-se diarcas (2 feixes), triarcas (3 feixes),
tetrarcas (4 feixes) ou poliarcas (mais de 4 feixes).
Geralmente, as raizes das ‘dicotiledéneas’ sao di, tri
ou tetrarcas (Figura 54) e as das monocotiledéneas
poliarcas (Figura 53). As monocotiledéneas podem
ainda apresentar um grande vaso lenhoso no centro do
cilindro central.

A diferenciacdo do xilema primario é centripeta:
primeiro, forma-se o protoxilema numa posicao mais
exterior, na vizinhanca do periciclo; os elementos do
metaxilema s3o de maior didmetro, mais espessos (de
espessamento reticulado ou pontuado) e ficam retidos
no interior do cilindro vascular (Figura 56). A diferen-
ciacao do xilema primario caulinar (e do xilema secun-
dario querno caule quer naraiz), pelo contrario, faz-se de
dentro para fora - € centrifuga. Diz-se que o protoxilema
radicular é exarco e o protoxilema caulinar endarco.

A estrutura do floema primario é variavel, pode resu-
mir-se a uns quantos tubos crivosos, ou incluir tecidos
de suporte; e.g, fibras floémicas. A diferenciacao do
floema primario segue o mesmo padrao do xilema
primario: o protofloema tem uma posicao mais externa
do que o metafloema, mas, ao contrario do protoxilema
e do metaxilema, sdo dificeis de distinguir em corte
histolégico.

Morfologia da extremidade radicular e ramificacao

As raizes recém-formadas sdo delgadas e frageis, sem
tecidos secundarios. A sua uniformidade morfoldgica
é apenas aparente. No 4pice radicular reconhece-se uma
sequéncia de cinco zonas anatémicas (Figura 55):

- Coifa (root cap);

- Zona de divisao (cell division zone);

- Zona de alongamento (cell elongation zone);
- Zona pilifera (maturation ou root-hair zone);
+ Zona de ramificacdo (root branching zone).

A anatomia da coifa e da zona de divisao foi detalhada
anteriormente (Figuras 50 e 51). Atras dazonade divisao
situa-se uma curta zona de alongamento e logo a seguir
a zona pilifera, com nao mais de 1 cm de comprimento.
As células da raiz multiplicam-se no meristema apical
(zona de divisao), e expandem-se e diferenciam-se nos
varios tecidos que compdem a raiz na zona de alonga-
mento. As células recém-formadas alongam-se mais de
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dez vezes empurrando para diante a raiz, solo adentro.
E na zona de alongamento que se diferenciam o xilema
e o floema; primeiro o floema, de modo a assegurar o
fornecimento de fotoassimilados a extremidade da raiz,
e s6 depois o xilema.

No sistema radicular das plantas herbiceas jovens,
acabadas de arrancar do solo, sobressaem pequenas
raizes laterais, muito brancas, que os menos avisados
confundem com pelos radiculares. Com uma simples
lupa de mao observam-se, na extremidade destas raizes,
estruturas filiformes, muito mais pequenas, essas sim,
correspondentes aos pelos radiculares. A epiderme das
raizes é constituida por dois tipos de células: com e sem
pelos. Os pelos radiculares (radicular hairs) sao protu-
berancias laterais das células epidérmicas (Figura 57).
A presenca de pelos radiculares define a chamada zona
pilifera. Nas plantas aquaticas, sao perpendiculares
asuperficie daraiz; nas plantas terrestres,acomodam-se
aos poros do solo. Os pelos radiculares aumentam
a superficie de contacto da raiz com as particulas e
a solucao do solo. A maior parte da agua e dos solutos
consumidos pelas plantas é absorvida na zona pilifera.
Ospelosradiculares desempenham um papel particular-
mente importante na absorcao de nutrientes presentes
em baixas concentracoes na solucao do solo (e.g., azoto e
boro), ou retidos nas fraces sélidas do solo (e.g., fésforo).

Os pelos radiculares tém uma parede celular muito
delgada - sdo tao frageis e tdo intimamente envolvidos
pelas particulas do solo que é impossivel extrair uma
plantadosolocomraiz nua sem osdanificar. A exposicao
de alguns segundos ao ar seco é suficiente para dege-
nerarem de forma irreversivel. O transplante é sempre
traumatico para as plantas por causa da fragilidade dos
pelos radiculares e das raizes finas onde se inserem.
Muitas espécies sdo capazes de reconstruir as raizes
finaseresistematransplantacdocomraiznua,sobretudo
se o periodo de exposicao das raizes for curto e/ou as
plantas desenraizadas forem armazenadas adequada-
mente; e.g., tomateiro, macieira e pereira. Mesmo assim,
é sempre preferivel transplantar as plantas com torrao
porque a reconstrucao do sistema radicular, apés uma
transplantacio traumatica, consome recursos e implica
uma paragem mais ou menos prolongada do cresci-
mento da parte aérea.

Os pelosradiculares degradam-se naturalmente poucos
dias (geralmente 1-2 dias) depois de se terem diferen-
ciado. O crescimento da raiz repde, em continuo, a
zona pilifera que mantém uma distancia constante a
coifa. A zona pilifera da lugar a zona de ramificacao,
de onde irrompem, em dngulo reto ou quase, as raizes
laterais (Figura 55). Nas plantas com corpo secun-
dario, a diferenciacdo do cambio inicia-se na zona de
ramificacdo. A ramificacao lateral da raiz, o tipo de
ramificacio dominante entre as plantas vasculares,
tem uma origem endogena, geralmente em células do
periciclo ou, eventualmente, da endoderme (e.g., nas

gramineas), em zonas adjacentes aos polos de proto-
xilema (Figura 58). As folhas, pelo contrario, tém uma
origem exogena porque emergem dos tecidos mais
externos do meristemaapical caulinar. Asraizeslaterais
recém-diferenciadas abrem caminho de forma trauma-
tica através do coértex radicular e da epiderme da raiz
onde se inserem, pressionando e digerindo enzimati-
camente as paredes das células do tecido encaixante.
Antes de emergirem para o exterior, as raizes laterais
desenvolvem um meristema apical e uma caliptra.

Estrutura secundariadaraiz

Nas ‘dicotiledéneas’ anuais, todo o sistema radicular
tem uma duracio limitada, e nem todas as raizes sobre-
vivem até a senescéncia da planta. Muitas ‘dicotiledd-
neas’ anuais experimentam um crescimento secun-
dario naraiz e no caule que pode, ou nao, comprometer
a epiderme numa parte variavel do sistema radicular
antes da senescéncia. Nas gimnospérmicas e nas ‘dico-
tiledoneas’ perenes, a raiz primaria ou as raizes adventi-
cias de primeira ordem sao, geralmente, perenes e deter-
minam, em grande parte, a forma do sistema radicular.

FIGURA 57
Pelosradiculares.

A) Pelosradiculares
emrabanete
(Raphanus raphanistrum,
Brassicaceae).

B) Diferenciacdo dos
pelosradiculares. N.b.:
naturezaunicelular
dos pelosradiculares.
Somente algumas
célulasdaepiderme
(ostricoblastos) sdo
capazesdeiniciar
pelosradiculares.
Opelocomeca
comoumapequena
papila(a);em
seguida,onicleo
migraparaopelo
(b); o pelomaduro
édominadoporum
enorme vactolo (c).
[A) Curtisetal. (2002);
B) Holman & Robbins
(1939)]



FIGURA 58
Ramificacao das
raizes.a-Iniciacdo
deumaraizlateral
emcortetransversal.
b-Representacdo
diagramaticado corte
longitudinal de um
apiceradicular;
n.b.:pelosradiculares
naorepresentadosna
figura.
b-d-Diferentes
estadiosde
desenvolvimento
dasraizeslaterais.
[A) Adaptacaode
Curtisetal. (2002);
B) adaptagaode
Holman & Robbins
(1939)]

A sobrevivénciadasraizes de ordem superior depende se
sao ou nao atingidas pelo crescimento secundario.

Tanto as raizes como os caules alongam-se pela extre-
midade (crescimento primario) e sé depois engrossam
através da ativacao do cimbio. A partir do momento em
que se inicia a formacao do corpo secundario da raiz,
através da atividade do cambio vascular e, um pouco
mais tarde, da felogene, as raizes perdem a capacidade
de absorver agua e nutrientes, deixam de se ramificar,
aumentam de didmetro e, na sua superficie, diferen-
cia-se uma periderme a substituir a epiderme. Passam
a ter uma funcao de ancoragem, transporte e reserva.
O crescimento secundario aumenta a eficiéncia do
transporte de 4gua e solutos absorvidos no solo porque
aumenta a condutividade hidraulica (ha mais xilema,
mais impregnado de lenhina). As raizes podem entdo
afundar-se ainda mais no solo, e estender-se ainda mais
longe, radialmente, em redor da planta.
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O cambio vascular € iniciado no periciclo ou a partir de
células residuais do procambio alojadas no parénquima
vascular. O cambio acaba por coalescer formando um
cilindro oco, delgado e continuo de células meristema-
ticas. Numa fase inicial, o cdmbio adquire uma forma
ondulada, rodeando o xilema por fora, e o floema por
dentro. O periciclo é empurrado para a periferia pelos
tecidos vasculares secundarios e eventualmente
ganha capacidade meristematica e origina a felogene
(Dubrovsky & Rost 2012). A formacao da periderme
condena a morte as células da epiderme, do cértex
primario e da endoderme. A suberina que reveste as
paredes celulares do felema minimiza as perdas de dgua
e solutosabsorvidos nas extremidades radiculares ainda
de natureza primaria. Ao mesmo tempo que a parte mais
velha do sistema radicular aumenta de diametro, sao
produzidas novasraizes na sua extremidade distal.

Com o tempo, a estrutura interna dos caules e raizes
secundarios é similar, embora, sobretudo no inicio da
formacao do corpo secundario, possa diferir em alguns
detalhes. Nas raizes secundarias jovens, o metaxilema
ocupa, frequentemente