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ABSTRACT - (Phi thickening of cell wall). Phi thickening occurs since epidermis till the endodermis’ adjacent layer in roots
of various angiosperm and gymnosperm species. Unlikely Casparian strips they are not suberized and they can be found in
varied points of the cell wall in a unique cell. In some species the phi thickening development can be observed since the first
centimeter from root apex. Phi thickening has received the role of mechanical support to tissues in radial expansion process
and roots in longitudinal growing in substrates with high level of difficulty to root penetration, also as physical barrier
against the fungi invasion to the cortex deep layers or to the roots central cylinder and also to ions selection which moves
by apoplastic way. Instead phi thickenings continue being used as a root anatomic character to taxonomic studies of some
species, it has been proven that its development is not necessarily constitutive, what can makes it improper for this use.
Key words: Casparian strips, ions uptake, mycorrhiza, phi layer

RESUMO - (Espessamento em fi de parede celular). Os espessamentos em fi ocorrem desde a epiderme até a camada
adjacente à endoderme em raízes de várias espécies de angiospermas e gimnospermas. Diferentemente das estrias de
Caspary, não são suberizados e podem ser localizados em variados pontos da parede celular de uma mesma célula. Em
algumas espécies o seu desenvolvimento pode ser observado já no primeiro centímetro do ápice radicular. Funcionalmente,
têm sido atribuídos ao espessamento em fi papéis de sustentação mecânica para suporte dos tecidos em processo de
expansão radial e de crescimento longitudinal de raízes em substratos com alto grau de impedimento à sua penetração, de
barreira física contra a invasão de fungos em camadas mais profundas do córtex ou no cilindro central e de seleção de íons
que se movimentam por via apoplástica. Embora o espessamento em fi continue sendo usado como um caractere anatômico-
radicular para estudos de taxonomia de algumas espécies, tem sido comprovado que seu desenvolvimento não é
necessariamente constitutivo, o que pode torná-lo inadequado para este fim.
Palavras-chave: absorção de íons, estrias de Caspary, metais pesados, micorriza

Introdução

Alguns espessamentos lignificados de parede
celular têm sido reportados na literatura botânica atual,
no entanto muitos continuam sendo desconhecidos
quanto a sua função, caso especial do espessamento
em fi, que embora seja conhecido e estudado há mais
de um século, até hoje é relatado como uma estrutura
enigmática do ponto de vista funcional, embora haja
evidências de sua multifuncionalidade, tanto para
aspectos estruturais quanto fisiológicos. Na busca de
se estabelecer uma função para o espessamento em
fi foi desenvolvido um vasto conhecimento envolvendo
esta estrutura que integra estudos de paleontologia,
taxonomia, morfologia e ultra-estrutura, ecologia,
interação planta-microrganismos e fisiologia vegetal.

Este artigo tem o objetivo de explorar a formação,
desenvolvimento, caracterização, funcionalidade e
usos dos espessamentos em fi de parede celular
através de um apanhado dos estudos científicos
realizados desde a época de sua descoberta até os
dias atuais.

Características e localização

Espessamentos em fi geralmente ocorrem na
parede radial e tangencial de células radiculares,
preferencialmente corticais, de algumas espécies de
gimnospermas e angiospermas, mas sua ocorrência
também foi registrada nas paredes anticlinais-
transversais e periclinais nos septos radiais da raiz e
caule das macrófitas aquáticas Bacopa salzmanni
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(Benth.) Wettst. ex Edwall e Bacopa monnierioides
(Cham.) Robinson (Bona & Morretes 2003). Sua
denominação advém da semelhança de sua forma à
letra grega Φ, vista em seção transversal e em duas
células contíguas (Russow 1875).

Van Tieghem (1888), observando o espessamento
em fi em diferentes gêneros e espécies de
gimnospermas, classificou o espessamento em fi em
três tipos, de acordo com sua localização no córtex
radicular. O tipo I, e o mais comum, se localiza na
camada celular adjacente à endoderme; o tipo II se
localiza na camada celular cortical adjacente à
epiderme, e o tipo III, se localiza nas demais camadas
celulares do córtex. Haas et al. (1976) demonstraram
que o espessamento em fi ocorre na hipoderme
radicular de Pelargonium hortorum Bailey, e
Degenhardt & Gimmler (2000) demonstraram sua
ocorrência na rizoderme de Zea mays L.

Composição química e ultraestrutura

A comparação entre espessamento em fi e estrias
de Caspary tem sido quase que uma constante desde
o início de suas investigações, no intuito de
compará-los quanto as suas funcionalidades. Enquanto
as estrias de Caspary contêm suberina e lignina
associadas à sua estrutura celulósica, ou somente
suberina (Peterson & Perumala 1990, Wilson &
Peterson 1983), o espessamento em fi contém apenas
lignina (Degenhardt & Gimler 2000, Haas et al. 1976,
Mackenzie 1979, Pratikakis et al. 1998, Reidhart &
Guard 1957), exceção feita aos espessamentos em fi
encontrados em Pyrus communis L., destituídos não
somente de suberina, mas também de lignina (Esau
1943). Uma consequência direta dessa diferença de
composição química entre as duas estruturas é quanto
a permeabilidade de parede, uma vez que a suberina
é uma substância reconhecidamente hidrofóbica.

Além do espessamento em fi diferir das estrias
de Caspary quanto a permeabilidade de parede, Haas
et al. (1976) também observaram em raízes de
Pelargonium hortorum Bailey que o espessamento
em fi pode ocorrer em várias regiões da parede de
uma mesma célula, desenvolvendo-se nos pontos de
contato desta com outras células. Estes pesquisadores
também observaram que não há ocorrência de
plasmodesmos na região fi-espessada, mas há
associação de microtúbulos aos espessamentos e
observaram também que não há aderência da
plasmalema às porções fi-espessadas de parede. Todas

essas características diferem daquelas encontradas
nas estrias de Caspary, as quais foram analisadas
concomitantemente. No entanto, essas características
não podem ser generalizadas, uma vez que em
Brassica oleracea L. cv. Maratón, Fernandez-Garcia
et al. (2009) observaram a presença de muitos
plasmodesmos atravessando a região de parede fi-
espessada e Bona (1999) registrou a presença de
pontoações na região do espessamento em Bacopa
salzmanni Wettst. ex Edwall e Bacopa monnierioides
Cham.

As evidências ultra-estruturais, de permeabilidade
e a localização do espessamento em fi em tecidos
que ocorrem desde a epiderme até camadas
adjacentes a endoderme, podendo essa ocorrência ser
simultânea em múltiplas camadas celulares, além de
variáveis espessamentos por célula (Peterson &
Choleva 1998, Pires et al. 2003), distinguem o
espessamento em fi das estrias de Caspary, levando
pesquisadores a refutarem a idéia de que ambos teriam
funções estritamente similares (Gerrath et al. 2002,
Pratikakis et al. 1998).

Desenvolvimento

Estudos relacionados ao desenvolvimento do
espessamento em fi têm sido desenvolvidos na
tentativa de esclarecer o enigmático papel funcional
de sua estrutura. Pratikakis et al. (1998) relataram
que já era possível a observação de espessamento
em fi em seções de 0-1 cm do ápice radicular de
Ceratonia siliqua L., identificados em uma ou duas
camadas, adjacentes a endoderme, porém apenas em
porções frontais a localização do floema. De 1-4 cm,
região em que o xilema já estava bem diferenciado,
um completo cilindro de até duas camadas de células
com espessamento em fi já havia se formado no
córtex. Os espessamentos em fi se desenvolveram e
sofreram lignificação antes do início do processo de
suberização da endoderme. Além destes pesqui-
sadores, Wendenburg & Peterson (1983), estudando
Pyrus malus L., também relataram o completo
desenvolvimento dos espessamentos em fi em seções
de 3-5 mm do ápice radicular e não observaram a
presença de espessamento em fi em raízes em estágio
de crescimento secundário, e Pan et al. (2006),
estudando o desenvolvimento de espessamento em fi
em raízes de Eriobotrya japonica Lindl., observaram
o início do seu desenvolvimento a 10 mm do ápice
radicular, atingindo o máximo desenvolvimento a
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30 mm, e portanto, bem antes do completo
desenvolvimento das estrias de Caspary.

Wenderburg & Peterson (1983) observaram que
há um prévio desaparecimento dos espessamentos em
fi em zonas corticais de emergência das raízes laterais
em Pyrus malus L., evidenciando digestão enzimática,
assim como a formação desses espessamentos nas
raízes laterais em formação antes mesmo de sua
protrusão. Tajima et al. (2008) também observaram
a presença de espessamento em fi em células corticais
de raízes laterais de segunda e terceira ordens em
Arachis hypogaea L. Para esta espécie as células
que apresentavam espessamento em fi em suas
paredes, quando em processo de crescimento
secundário de raiz, mudaram suas formas de tabulares
para oblongas irregulares, indicando que estas se
encontravam sob pressão exercida pela expansão do
cilindro central.

Espessamento em fi e movimento
apoplástico de íons

Russow (1875) e Van Tieghem (1888) atribuíram
ao espessamento em fi a função de sustentação
mecânica ao córtex radicular, porém sem especificar
a qual força esse suporte mecânico deveria se opor.
Essa lacuna levou Boreau (1939) e Mackenzie (1979)
a sugerirem que o espessamento em fi pudesse atuar
de maneira similar às estrias de Caspary e, portanto,
regular o fluxo de água e íons para o cilindro central
da raiz, baseando-se, para isto, apenas na semelhança
estrutural. Essa semelhança estrutural levou Van Fleet
(1961) a considerar as camadas celulares
fi-espessadas como endoderme do tipo fi. No entanto,
Wilcox (1962) demonstrou que em Libocedrus
decurrens Torr. o espessamento em fi não era
suberizado, o que o diferenciava funcionalmente das
estrias de Caspary quanto a permeabilidade de parede.
Essa sugestão foi confirmada pelos estudos de
Peterson et al. (1981), que testaram o movimento
apoplástico de Trinopal CBS – X, um corante de baixo
peso molecular, 562,6, em raízes de Pyrus malus L. e
Pelargonium hortorum L.H. Bailey, e constataram
uma impermeabilidade da endoderme e uma
permeabilidade do espessamento em fi, em ambas as
espécies, para moléculas de peso molecular
relativamente baixo, a exemplo do corante testado. A
permeabilidade do espessamento em fi também foi
comprovada para o corante calcoflúor em estudos
realizados por Perumalla et al. (1990) com diferentes

espécies de angiospermas. Experimento similar foi
realizado com raízes de Zea mays L., utilizando o
corante hemisulfato de berbenina, ao qual a exoderme
foi impermeável e o espessamento em fi da rizoderme
permeável a sua penetração (Degenhardt & Gimler
2000). No entanto, Fernandez-Garcia et al. (2009),
estudando a permeabilidade de espessamentos em fi
em raízes de Brassica oleracea L. cv. Maratón,
cultivada em ambiente com alta salinidade, utilizando
LaCl3 observaram a interferência do espessamento
em fi dificultando o movimento apoplástico de La3+,
assim como também foi observada maior facilidade
para a passagem de K+ em detrimento de Na+ em
camadas celulares fi-espessadas, evidenciando,
portanto, uma efetiva seletividade para o movimento
de íons.

Variadas funções do espessamento em fi

O espessamento em fi, embora venha sendo
estudado há mais de cem anos, ainda é considerado
uma estrutura enigmática do ponto de vista funcional,
o que tem instigado quase todas as pesquisas realizadas
sobre o assunto em dar respostas quanto à sua função
através de estudos de localização e desenvolvimento,
estrutura e composição química, sistemática ou
ecologia.

Devido a precoce lignificação do espessamento
em fi em porções frontais ao floema dos tecidos
radiculares em diferenciação, quando ainda da
ausência de suberização e lignificação da endoderme,
tem sido atribuído a ele um papel de obstáculo mecânico
que retardaria, apesar da sua permeabilidade, um
refluxo de água da região do cilindro central ao córtex
(Pratikakis et al. 1998) ou mesmo poderia atuar como
uma força mecânica que suportaria as pressões
interpostas exercidas pelas células que ainda estão
em processo de expansão no cilindro central e no
córtex. Passioura (1988) também atribui as camadas
fi-espessadas uma resistência mecânica a retração
diurna da raiz crescendo em um solo seco, efeito este
que poderia reduzir a habilidade de absorção de água.

Espessamentos lignificados, proeminentes e
irregulares em parede, a exemplo do espessamento
em fi, têm sido relacionados a presença de metais
pesados no meio de cultivo ou a capacidade de
acúmulo desses metais pelas plantas. Foi observada
uma ocorrência natural desses espessamentos de
parede em raízes de Thlaspi caerulescens J. Presl
& C. Presl, uma espécie hiper-acumuladora de metais,
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em detrimento da sua ausência na espécie de mesmo
gênero, mas não acumuladora, Thlaspi arvense L.
(Broadley et al. 2007). Degenhardt & Gimler (2000)
estudando raízes de Zea mays L. observaram que
ocorreu formação de camadas descontínuas de células
fi-espessadas no terço superior da rizoderme das raízes
mais velhas e somente em plantas cultivadas utilizando-
se escória como substrato, a qual dificultava a
penetração de raízes, apresentava característica
alcalina e continha sais e metais pesados em alta
concentração. A descontinuidade dos espessamentos
na rizoderme sugere que o surgimento dos
espessamentos, para este caso particular, não foi
relevante na formação de uma barreira apoplástica a
penetração de solutos, mas que poderia atuar como
suporte mecânico contra rompimento de tecidos em
decorrência do alto grau de impedimento mecânico
do substrato.

A evidência de suporte mecânico do
espessamento em fi a penetração de raízes é também
suportada pelo estudo de Christodoulakis & Psaras
(1987), no qual foi observado que Ceratonia siliqua
L., quando cultivada em perlita saturada com solução
de Hoagland, não desenvolvia espessamentos em fi,
diferentemente do que ocorria quando cultivada em
solo. Soukup et al. (2004) também observaram que
diferentemente do que ocorria na condição de solo,
Prunus avium L. não desenvolvia espessamento em
fi quando cultivada in vitro. Evidências relacionadas
ao habitat natural que indicam que o espessamento
em fi pode ser importante no processo de penetração
de raízes foram relatadas por Larson et al. (2000), os
quais observaram que 20 dentre 26 espécies de
gimnospermas estudadas, de ocorrência natural em
solo com elevado grau de impedimento à penetração
de raízes, apresentavam espessamento em fi.

Outra função, também relacionada a suporte
mecânico, e atribuída ao espessamento em fi é quanto
a proteção contra a invasão de agentes biológicos as
camadas mais profundas do córtex ou ao cilindro
central. Em Dryas integrifolia Vahl o surgimento de
espessamento em fi ocorreu em resposta à interação
micorrízica para com o fungo Hebeloma
cylindrosporum Romagnesi. Os pesquisadores
observaram que o desenvolvimento da rede de Hartig
em direção às camadas mais profundas do córtex era
interrompido pelas camadas fi-espessadas e nas
regiões onde a rede de Harting não era formada não
havia o desenvolvimento dos espessamentos em fi
(Melville et al. 1987). Resultados similares quanto a

função de barreira estrutural do espessamento em fi
foram observados por Wilcox & Wang (1987), os quais
constataram que a segunda camada cortical
fi-espessada de Betula alleghaniensis Britton
bloqueou o desenvolvimento cortical da rede de Hartig
oriunda da interação micorrízica com o fungo
Chloridium paucisporum Wang. Em alguns outros
estudos de interação micorrízica têm-se percebido a
presença dos espessamentos em fi nas células
corticais, no entanto não foram realizados estudos de
correlação destes como barreira mecânica a
penetração do fungo (Massicotte et al. 1999,
Massicotte et al. 1988).

Além dos estudos que indicam os espessamentos
em fi como barreira mecânica a penetração de fungos
foi observado em Ceratonia siliqua L. (Pratikakis
et al. 1998) e em Quercus coccifera L.
(Christodoulakis & Psaras 1988) que estes
espessamentos podem conter taninos e, portanto, atuar
também como uma barreira química a invasão de
microrganismos.

As descobertas mais recentes que se referem a
função do espessamento em fi têm respaldado a
sugestão inicial de Russow (1875) e Van Tieghem
(1888), os quais atribuíram a essa estrutura uma
função de suporte mecânico. No entanto seu
desenvolvimento em espécies acumuladoras de metais
pesados ou que estejam sob estresse salino (Broadley
et al. 2007, Degenhardt & Gimler 2000, Fernandez-
Garcia et al. 2009) mantém a hipótese de sua atuação
na seleção de íons. Tajima et al. (2008), trabalhando
com uma espécie que apresenta nódulos nas raízes,
em função da associação com bactérias que atuam
na fixação biológica de nitrogênio, Arachis hypogaea
L., embora não tenham sugerido uma função especí-
fica para os espessamentos em fi e outros espessa-
mentos encontrados nesta espécie, supõem, baseando-
se no posicionamento destes no órgão, que haja outras
funções para os espessamentos além de simples
suporte mecânico para a relação planta-bactéria.

Espessamento em fi e taxonomia

O espessamento em fi tem sido utilizado como
caractere anatômico-radicular para estudos de
sistemática. Os primeiros estudos haviam identificado
a sua presença em várias espécies como Cycas
circinalis L., Torreya nucifera Siebold & Zucc.,
Juniperus sp. Thuja sp., Araucaria sp.,
Sequoiadendron giganteum J. Buchholz, Ginkgo
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biloba L., Taxus baccata L., Herpestis monniera
Kunth (Van Tieghem 1871, Van Tieghem 1888, Duval
1906 apud Solereder 1908). Bergendal (1883) e Van
Tieghem & Monal (1888) observaram a ocorrência
de espessamento em fi em três gêneros de
Geraniaceae e Lindinger (1908) observou sua presença
em várias famílias de monocotiledôneas. Noelle (1910)
passou a atribuir um caráter taxonômico aos estudos
de espessamento em fi, especialmente em gimnos-
permas, diagnosticando-o e usando-o para identifi-
cação das famílias Araucariaceae, Cupressaceae e
Taxodiaceae. Esse foco taxonômico tem se estendido
até a época atual podendo ser observado nas pesquisas
de Pires et al. (2003), Gerrath et al. (2002) e Brundrett
et al. (1990).

Alguns pesquisadores têm realizado experimentos
no intuito de confirmar a característica constitutiva do
espessamento em fi. Para algumas espécies o
espessamento em fi continua sendo considerado um
caractere constitutivo, a exemplo de sua presença em
Cryptomeria japonica D. Don., ou de sua ausência
em Pinus rigida Mill. e Pinus aristata Engel,
independentemente das condições de cultivo, se
normais, de alagamento ou de compactação do solo,
embora tenha ocorrido diminuição da área ocupada
pelos espessamentos nas condições de alagamento e
compactação (Gerrath et al. 2005), enquanto que para
outras espécies como Brassica oleracea L. e
Eriobotrya japonica Lindl tem sido observado
aumento em número e área ocupado pelos
espessamentos em fi em condições de deficiência
hídrica ou de salinidade (Pan et al. 2006, Lopez-Perez
et al. 2007).

Várias pesquisas revelam a fragilidade da
generalização do conceito de constitutivo ou não
constitutivo do espessamento em fi para as diferentes
espécies. Millay et al. (1987) relatam que já havia a
presença do espessamento em fi em fósseis vegetais
triássicos provenientes da Antártica. No entanto, pela
presença atual dessa mesma característica em
gimnospermas e angiospermas estes pesquisadores
atribuem a essa estrutura um caráter muito mais
ecológico do que de significação filogenética. Nos
estudos desenvolvidos por Gerrath et al. (2002) foi
observado que uma única espécie, dentre nove
estudadas da família Pinaceae apresentava
espessamento em fi e que, portanto, a presença ou
ausência desse caractere não poderiam ser utilizadas
como característica de família. Além disso, a
possibilidade de indução da formação do

espessamento em fi, como já relatado previamente,
como resposta a condições do ambiente
(Christodoulakis & Psaras 1987, Degenhardt &
Gimler 2000, Melville et al. 1987), não permite
considerá-lo como um caractere estritamente
constitutivo, característica fundamental para sua
aplicação em classificação taxonômica.

Conclusões

O espessamento em fi, apesar de ser conhecido
há mais de um século, tem sido alvo de controvérsias
ao longo do tempo quanto ao seu papel funcional.

O conjunto dos resultados das pesquisas sobre o
tema revela que o espessamento em fi pode atuar
tanto como uma estrutura de suporte mecânico,
contribuindo para integridade e funcionalidade das
raízes, mesmo antes da diferenciação de outros tecidos
que podem participar da sustentação mecânica, quanto
ainda ter um papel fisiológico de seletividade em
relação ao movimento apoplástico de íons na raiz.

Ultimamente a importância do espessamento em
fi tem sido desconsiderada como caractere
filogenético, mas tem sido aumentada quanto à
significação ecológica.

Vislumbra-se que as futuras pesquisas sobre
espessamento em fi não procurem excluir sua função
fisiológica em detrimento da estrutural ou vice-versa,
mas que possam aceitar a hipótese da co-existência
de múltiplas funções.

Espera-se que novos trabalhos de pesquisa
contribuam para a ampliação e/ou solidificação do
entendimento do papel funcional do espessamento em
fi quanto a proteção da planta a infecção por agentes
com ou sem potencialidade patogênica ou ao acúmulo
de minerais em tecidos radiculares que representem
ou não risco de toxicidade, assim como ajudem a
responder a intrigante questão da penetração de raízes
em algumas espécies em substratos com alto grau de
impedimento mecânico.
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