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ABSTRACT - (Phi thickening of cell wall). Phi thickening occurs since epidermistill theendodermis’ adjacent layer inroots
of various angiosperm and gymnosperm species. Unlikely Casparian stripsthey are not suberized and they can befoundin
varied points of the cell wall inaunique cell. In some speciesthe phi thickening development can be observed sincethefirst
centimeter from root apex. Phi thickening hasreceived the role of mechanical support to tissuesin radial expansion process
and roots in longitudinal growing in substrates with high level of difficulty to root penetration, aso 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 aroot 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 a endoderme em raizes de vérias espécies de angiospermas e gimnospermas. Diferentemente das estrias de
Caspary, ndo sao suberizados e podem ser localizados em variados pontos da parede celular de uma mesma célula. Em
algumas espéci es 0 seu desenvol vimento pode ser observado jano primeiro centimetro do apice radicular. Funcional mente,
tém sido atribuidos ao espessamento em fi papéis de sustentacdo mecanica para suporte dos tecidos em processo de
expansdo radial e de crescimento longitudinal de raizes em substratos com alto grau de impedimento a sua penetracéo, de
barreirafisicacontraainvaso de fungos em camadas mais profundas do cértex ou no cilindro central e de selegdo deions
gue se movimentam por viaapopl astica. Embora o espessamento em fi continue sendo usado como um caractere anatémico-
radicular para estudos de taxonomia de algumas espécies, tem sido comprovado que seu desenvolvimento néo &
necessariamente constitutivo, o que pode torna-lo inadequado para este fim.

Palavras-chave: absorcéo de ions, estrias de Caspary, metais pesados, micorriza

Esteartigo tem o objetivo de explorar aformacao,
desenvolvimento, caracterizacdo, funcionalidade e
usos dos espessamentos em fi de parede celular
através de um apanhado dos estudos cientificos
realizados desde a época de sua descoberta até os
diasatuais.

Introducéo

Alguns espessamentos lignificados de parede
celular tém sido reportados naliteraturaboténicaatual,
no entanto muitos continuam sendo desconhecidos
quanto a sua funcdo, caso especial do espessamento
em fi, que embora seja conhecido e estudado hamais
de um século, até hoje é relatado como umaestrutura
enigmatica do ponto de vistafuncional, embora haja
evidéncias de sua multifuncionalidade, tanto para

Caracteristicaselocalizacdo

Espessamentos em fi geralmente ocorrem na

aspectos estruturais quanto fisiol 6gicos. Nabusca de
se estabelecer uma funcéo para 0 espessamento em
fi foi desenvolvido um vasto conhecimento envolvendo
esta estrutura que integra estudos de paleontologia,
taxonomia, morfologia e ultra-estrutura, ecologia,
interac&o planta-microrganismosefisiologiavegetal.

parede radial e tangencial de células radiculares,
preferencialmente corticais, de algumas espécies de
gimnospermas e angiospermas, mas sua ocorréncia
também foi registrada nas paredes anticlinais-
transversais e periclinais nos septos radiaisdaraiz e
caule das macrdfitas aquéticas Bacopa salzmanni
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(Benth.) Wettst. ex Edwall e Bacopa monnierioides
(Cham.) Robinson (Bona & Morretes 2003). Sua
denominagdo advém da semelhancga de sua forma a
letra grega @, vista em se¢do transversal e em duas
células contiguas (Russow 1875).

Van Tieghem (1888), observando 0 espessamento
em fi em diferentes géneros e espécies de
gimnospermas, classificou o espessamento em fi em
trés tipos, de acordo com sua localizagdo no cortex
radicular. O tipo I, e 0 mais comum, se localiza ha
camada celular adjacente a endoderme; o tipo Il se
localiza na camada celular cortical adjacente a
epiderme, eotipo 1, selocalizanas demais camadas
celularesdo cortex. Haaset al. (1976) demonstraram
gue o espessamento em fi ocorre na hipoderme
radicular de Pelargonium hortorum Bailey, e
Degenhardt & Gimmler (2000) demonstraram sua
ocorréncia narizoderme de Zea mays L.

Composicao quimicaeultraestrutura

A comparagdo entre espessamento em fi eestrias
de Caspary tem sido quase que uma constante desde
0 inicio de suas investigacdes, no intuito de
comparé-los quanto as suasfuncionalidades. Enquanto
as estrias de Caspary contém suberina e lignina
associadas a sua estrutura celulésica, ou somente
suberina (Peterson & Perumala 1990, Wilson &
Peterson 1983), 0 espessamento em fi contém apenas
lignina(Degenhardt & Gimler 2000, Haas et al. 1976,
Mackenzie 1979, Pratikakis et al. 1998, Reidhart &
Guard 1957), excecéo feita aos espessamentos em fi
encontrados em Pyrus communis L., destituidos ndo
somente de suberina, mas também de lignina (Esau
1943). Uma consequéncia direta dessa diferenca de
composi ¢&o quimicaentre as duas estruturas é quanto
a permeabilidade de parede, umavez que a suberina
€ uma substancia reconheci damente hidrof obica.

Além do espessamento em fi diferir das estrias
de Caspary quanto a permeabilidade de parede, Haas
et al. (1976) também observaram em raizes de
Pelargonium hortorum Bailey que o espessamento
em fi pode ocorrer em varias regifes da parede de
uma mesma célula, desenvolvendo-se nos pontos de
contato destacom outras células. Estes pesquisadores
também observaram que ndo h& ocorréncia de
plasmodesmos na regido fi-espessada, mas ha
associacdo de microtibulos aos espessamentos e
observaram também que ndo ha aderéncia da
plasmalemaas por¢oes fi-espessadas de parede. Todas

essas caracteristicas diferem daguelas encontradas
nas estrias de Caspary, as quais foram analisadas
concomitantemente. No entanto, essas caracteristicas
ndo podem ser generalizadas, uma vez que em
BrassicaoleracealL. cv. Maratén, Fernandez-Garcia
et al. (2009) observaram a presenca de muitos
plasmodesmos atravessando a regido de parede fi-
espessada e Bona (1999) registrou a presenca de
pontoacOes na regido do espessamento em Bacopa
salzmanni Wettst. ex Edwall e Bacopa monnierioides
Cham.

Asevidéncias ultra-estruturais, de permeabilidade
e a localizacdo do espessamento em fi em tecidos
gue ocorrem desde a epiderme até camadas
adjacentes aendoderme, podendo ocorrénciaser
simulténea em mUltiplas camadas celulares, além de
varidveis espessamentos por célula (Peterson &
Choleva 1998, Pires et al. 2003), distinguem o
espessamento em fi das estrias de Caspary, levando
pesquisadores arefutarem aidéiade que ambosteriam
funcdes estritamente similares (Gerrath et al. 2002,
Pratikakis et al. 1998).

Desenvolvimento

Estudos relacionados ao desenvolvimento do
espessamento em fi tém sido desenvolvidos na
tentativa de esclarecer o enigmético papel funcional
de sua estrutura. Pratikakis et al. (1998) relataram
gue ja era possivel a observacdo de espessamento
em fi em se¢Bes de 0-1 cm do apice radicular de
Ceratonia siliqua L., identificados em uma ou duas
camadas, adjacentes a endoderme, porém apenas em
porc¢des frontais alocalizacdo do floema. De 1-4 cm,
regido em que o xilema ja estava bem diferenciado,
um completo cilindro de até duas camadas de células
com espessamento em fi ja havia se formado no
cortex. Os espessamentos em fi se desenvolveram e
sofreram lignificacdo antes do inicio do processo de
suberizacéo da endoderme. Além destes pesqui-
sadores, Wendenburg & Peterson (1983), estudando
Pyrus malus L., também relataram o completo
desenvolvimento dos espessamentos em fi em segdes
de 3-5 mm do 4pice radicular e ndo observaram a
presencade espessamento em fi em raizesem estégio
de crescimento secundario, e Pan et al. (2006),
estudando o desenvolvimento de espessamento em fi
em raizesde Eriobotrya japonica Lindl., observaram
0 inicio do seu desenvolvimento a 10 mm do &pice
radicular, atingindo o maximo desenvolvimento a



30 mm, e portanto, bem antes do completo
desenvolvimento das estrias de Caspary.

Wenderburg & Peterson (1983) observaram que
haum prévio desaparecimento dos espessamentosem
fi em zonas corticaisde emergénciadasraizeslaterais
em PyrusmalusL., evidenciando digest&o enzimatica,
assim como a formac&o desses espessamentos nas
raizes laterais em formagdo antes mesmo de sua
protrusdo. Tagjima et al. (2008) também observaram
apresencade espessamento em fi em célulascorticais
de raizes 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
secundario deraiz, mudaram suasformas detabulares
para oblongas irregulares, indicando que estas se
encontravam sob presséo exercida pela expanséo do
cilindro central.

Espessamento em fi emovimento
apoplasticodeions

Russow (1875) e Van Tieghem (1888) atribuiram
ao espessamento em fi a funcdo de sustentacdo
mecanica ao cortex radicular, porém sem especificar
a qual forca esse suporte mecéanico deveria se opor.
Essalacunalevou Boreau (1939) e Mackenzie (1979)
asugerirem que o espessamento em fi pudesse atuar
de maneira similar as estrias de Caspary €, portanto,
regular o fluxo de &gua e ions para o cilindro central
daraiz, baseando-se, paraisto, apenasnasemelhanca
estrutural . Essasemel hangaestrutural 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. 0 espessamento em fi ndo era
suberizado, o que o diferenciava funcionalmente das
estrias de Caspary quanto apermeabilidade de parede.
Essa sugestdo foi confirmada pelos estudos de
Peterson et al. (1981), que testaram 0 movimento
apopléstico de Trinopal CBS— X, um corantede baixo
peso molecular, 562,6, em raizesde PyrusmalusL. 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, aexemplo do corante testado. A
permeabilidade do espessamento em fi também foi
comprovada para o corante calcofltor em estudos
realizados por Perumallaet al. (1990) com diferentes
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espécies de angiospermas. Experimento similar foi
realizado com raizes de Zea mays L., utilizando o
corante hemisulfato de berbenina, ao qual aexoderme
foi impermeavel e o espessamento em fi darizoderme
permedvel a sua penetragdo (Degenhardt & Gimler
2000). No entanto, Fernandez-Garcia et al. (2009),
estudando a permeabilidade de espessamentos em fi
em raizes de Brassica oleracea L. cv. Maraton,
cultivadaem ambiente com altasalinidade, utilizando
LaCl, observaram a interferéncia do espessamento
em fi dificultando o0 movimento apopléastico de La®>",
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 sel etividade para o movimento
deions.

Variadasfuncdes do espessamento em fi

O espessamento em fi, embora venha sendo
estudado ha mais de cem anos, ainda é considerado
umaestruturaenigmaticado ponto devistafuncional,
o quetem instigado quase todas as pesquisasrealizadas
sobre 0 assunto em dar respostas quanto asuafuncéo
através de estudos de localizacao e desenvolvimento,
estrutura e composi¢cdo quimica, sistematica ou
ecologia.

Devido a precoce lignificagdo do espessamento
em fi em porcdes frontais ao floema dos tecidos
radiculares em diferenciacdo, quando ainda da
ausénciade suberizacdo elignificacdo daendoderme,
temsido atribuido aele um pape de obstaculo mecénico
que retardaria, apesar da sua permeabilidade, um
refluxo de dguadaregido do cilindro central ao cortex
(Pratikakiset al. 1998) ou mesmo poderiaatuar como
uma forca mecénica que suportaria as pressoes
interpostas exercidas pelas células que ainda estao
em processo de expansdo no cilindro central e no
cortex. Passioura (1988) também atribui as camadas
fi-espessadas uma resisténcia mecanica a retracéo
diurnadaraiz crescendo em um solo seco, efeito este
que poderiareduzir a habilidade de absorcéo de &gua.

Espessamentos lignificados, proeminentes e
irregulares em parede, a exemplo do espessamento
em fi, tém sido relacionados a presenca de metais
pesados no meio de cultivo ou a capacidade de
acumulo desses metais pelas plantas. Foi observada
uma ocorréncia natural desses espessamentos de
parede em raizes de Thlaspi caerulescens J. Predl
& C. Pred, umaespécie hiper-acumuladorade metais,
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em detrimento da sua auséncia na espécie de mesmo
género, mas ndo acumuladora, Thlaspi arvense L.
(Broadley et al. 2007). Degenhardt & Gimler (2000)
estudando raizes de Zea mays L. observaram que
ocorreu formagao de camadas descontinuas de células
fi-espessadas no terco superior darizoderme dasraizes
mai svel has e somente em plantas cultivadas utilizando-
se escoria como substrato, a qual dificultava a
penetrac@o de raizes, apresentava caracteristica
alcalina e continha sais e metais pesados em alta
concentracdo. A descontinuidade dos espessamentos
na rizoderme sugere que o surgimento dos
espessamentos, para este caso particular, ndo foi
relevante naformac&o de uma barreira apoplasticaa
penetracéo de solutos, mas que poderia atuar como
suporte mecanico contra rompimento de tecidos em
decorréncia do alto grau de impedimento mecanico
do substrato.

A evidéncia de suporte mecéanico do
espessamento em fi a penetracdo de raizes é também
suportada pelo estudo de Christodoulakis & Psaras
(1987), no qual foi observado que Ceratonia siliqua
L., quando cultivada em perlita saturadacom solugéo
de Hoagland, n&o desenvolvia espessamentos em fi,
diferentemente do que ocorria quando cultivada em
solo. Soukup et al. (2004) também observaram que
diferentemente do que ocorria na condic¢éo de solo,
Prunus avium L. ndo desenvolvia espessamento em
fi quando cultivadain vitro. Evidéncias relacionadas
ao habitat natural que indicam que o espessamento
em fi pode ser importante no processo de penetracéo
deraizes foram relatadas por Larson et al. (2000), os
guais observaram que 20 dentre 26 espécies de
gimnospermas estudadas, de ocorréncia natural em
solo com elevado grau de impedimento a penetracéo
de raizes, apresentavam espessamento em fi.

Outra fungdo, também relacionada a suporte
mecanico, e atribuida ao espessamento em fi € quanto
aprotecdo contra ainvasdo de agentes biol 6gicos as
camadas mais profundas do cértex ou ao cilindro
central. Em Dryas integrifolia Vahl o surgimento de
espessamento em fi ocorreu em resposta a interacéo
micorrizica para com o fungo Hebeloma
cylindrosporum Romagnesi. Os pesquisadores
observaram que o desenvolvimento darede de Hartig
em direcdo as camadas mais profundas do cortex era
interrompido pelas camadas fi-espessadas e nas
regifes onde a rede de Harting n&o era formada néo
havia o desenvolvimento dos espessamentos em fi
(Méelville et al. 1987). Resultados similares quanto a

funcdo de barreira estrutural do espessamento em fi
foram observados por Wilcox & Wang (1987), osquais
constataram que a segunda camada cortical
fi-espessada de Betula alleghaniensis Britton
bloqueou o desenvolvimento cortical darededeHartig
oriunda da interacdo micorrizica com o fungo
Chloridium paucisporum Wang. Em alguns outros
estudos de interagdo micorrizica tém-se percebido a
presenca dos espessamentos em fi nas células
corticai's, no entanto ndo foram realizados estudos de
correlagdo destes como barreira mecénica a
penetracdo do fungo (Massicotte et al. 1999,
Massicotte et al. 1988).

Além dos estudos queindicam os espessamentos
em fi como barreiramecénicaa penetragdo 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 g, portanto, atuar
também como uma barreira quimica a invasio de
microrganismos.

As descobertas mais recentes que se referem a
funcdo do espessamento em fi tém respaldado a
sugestdo inicial de Russow (1875) e Van Tieghem
(1888), os quais atribuiram a essa estrutura uma
funcdo de suporte mecanico. No entanto seu
desenvolvimento em espéciesacumuladoras de metais
pesados ou gque estejam sob estresse salino (Broadley
et al. 2007, Degenhardt & Gimler 2000, Fernandez-
Garciaet al. 2009) mantém a hi p6tese de sua atuacéo
na selecdo de ions. Tajimaet al. (2008), trabalhando
com uma espécie que apresenta nddul os nas raizes,
em funcdo da associacdo com bactérias que atuam
nafixagdo biol 6gicade nitrogénio, Arachis hypogaea
L., embora ndo tenham sugerido uma funcéo especi-
fica para os espessamentos em fi e outros espessa-
mentos encontrados nesta espécie, supdem, baseando-
Seno posi cionamento destes no 6rgéo, que hajaoutras
fungbes para os espessamentos além de simples
suporte mecanico para a relacéo planta-bactéria.

Espessamento em fi etaxonomia

O espessamento em fi tem sido utilizado como
caractere anatébmico-radicular para estudos de
sistematica. Os primeiros estudos haviam identificado
a sua presenca em vérias espécies como Cycas
circinalis L., Torreya nucifera Siebold & Zucc.,
Juniperus sp. Thuja sp., Araucaria sp.,
Sequoiadendron giganteum J. Buchholz, Ginkgo



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 ocorréncia
de espessamento em fi em trés géneros de
GeraniaceaeeLindinger (1908) observou suapresenca
em variasfamiliasde monocotileddneas. Noelle (1910)
passou a atribuir um carater taxondmico aos estudos
de espessamento em fi, especialmente em gimnos-
permas, diagnosticando-o0 e usando-o para identifi-
cacdo das familias Araucariaceae, Cupressaceae e
Taxodiaceae. Esse foco taxondmico tem se estendido
até aépocaatual podendo ser observado nas pesquisas
dePiresetal. (2003), Gerrath et al. (2002) e Brundrett
et al. (1990).

Alguns pesquisadorestém reali zado experimentos
no intuito de confirmar acaracteristicaconstitutivado
espessamento em fi. Para algumas espécies o
espessamento em fi continua sendo considerado um
caractere constitutivo, a exemplo de sua presencaem
Cryptomeria japonica D. Don., ou de sua auséncia
em Pinus rigida Mill. e Pinus aristata Engel,
independentemente das condicdes de cultivo, se
normais, de alagamento ou de compactacéo do solo,
embora tenha ocorrido diminuigdo da &rea ocupada
pelos espessamentos nas condicdes de alagamento e
compactacdo (Gerrath et al. 2005), enquanto que para
outras espécies como Brassica oleracea L. e
Eriobotrya japonica Lindl tem sido observado
aumento em nUmero e area ocupado pelos
espessamentos em fi em condicdes de deficiéncia
hidricaou de salinidade (Pan et al. 2006, L opez-Perez
et al. 2007).

Varias pesquisas revelam a fragilidade da
generalizacdo do conceito de constitutivo ou ndo
constitutivo do espessamento em fi paraasdiferentes
espécies. Millay et al. (1987) relatam que jahaviaa
presencado espessamento em fi em fésseisvegetais
triéssicos provenientes daAntartica. No entanto, pela
presenca atual dessa mesma caracteristica em
gimnospermas e angiospermas estes pesquisadores
atribuem a essa estrutura um cardter muito mais
ecol 6gico do que de significacao filogenética. Nos
estudos desenvolvidos por Gerrath et al. (2002) foi
observado que uma Unica espécie, dentre nove
estudadas da familia Pinaceae apresentava
espessamento em fi e que, portanto, a presenca ou
ausénciadesse caractere ndo poderiam ser utilizadas
como caracteristica de familia. Além disso, a
possibilidade de inducdo da formacdo do
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espessamento em fi, como jarelatado previamente,
como resposta a condi¢cdes do ambiente
(Christodoulakis & Psaras 1987, Degenhardt &
Gimler 2000, Melville et al. 1987), ndo permite
considera-lo como um caractere estritamente
constitutivo, caracteristica fundamental para sua
aplicagdo em classificag&o taxondmica.

Conclusdes

O espessamento em fi, apesar de ser conhecido
h&dmais 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 mecénico,
contribuindo para integridade e funcionalidade das
raizes, mesmo antesdadiferenciacdo de outrostecidos
gue podem participar dasustentacéo mecanica, quanto
ainda ter um papel fisioldgico de seletividade em
relacéo ao movimento apopléstico deionsnaraiz.

Ultimamente aimportanciado espessamento em
fi tem sido desconsiderada como caractere
filogenético, mas tem sido aumentada quanto a
significacdo ecol dgica.

Vislumbra-se que as futuras pesquisas sobre
espessamento em fi ndo procurem excluir suafuncéo
fisiol 6gicaem detrimento daestrutural ou vice-versa,
mas que possam aceitar a hipétese da co-existéncia
de multiplasfuncdes.

Espera-se que novos trabalhos de pesquisa
contribuam para a ampliacéo e/ou solidificacdo do
entendimento do papel funcional do espessamento em
fi quanto a protecdo da planta ainfeccéo por agentes
com ou sem potenci alidade patogénicaou ao acimulo
de minerais em tecidos radiculares que representem
ou ndo risco de toxicidade, assim como gjudem a
responder aintrigante questao da penetracao de raizes
em algumas espécies em substratos com alto grau de
impedimento mecanico.
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