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Dedicamos esta versão traduzida do livro “Esau’s Plant Anatomy” com o título “Anatomia das Plantas 
de Esau” a uma mulher que fez história na área de botânica no Brasil. Professora do Departamento de 
Botânica do Instituto de Biociências da USP, São Paulo, foi quem traduziu o livro “Anatomy of Seed Plants” 
de Katherine Esau para o idioma português, publicado em 1974 com o título “Anatomia de Plantas com 
Sementes”, a única obra traduzida de Esau para o nosso idioma. Essa professora, de grande conhecimento 
em anatomia de plantas, está completando 70 anos de trabalho como docente na USP e, com mais de 90 
anos, a Dra. Berta Lange de Morretes ainda dá aulas e faz pesquisa nessa instituição. Nunca se casou, mas 
segundo palavras dela mesma, é casada com a USP (ver reportagem online do Estadão no site http://www.
estadao.com.br/noticias/impresso,a-biologa-que-leciona-na-usp-ha-70-anos,725305,0.htm). 
Incansável, amante das plantas, formou a maioria dos anatomistas de plantas do Brasil, tendo orientado 
dezenas de Mestres e Doutores. Deu uma grande contribuição científica para o conhecimento da anatomia 
e das adaptações das plantas do cerrado. Em reconhecimento a essa importante anatomista, dedicamos a 
ela esta obra.

Carmen Regina Marcati

“Pediram que eu escrevesse algumas palavras sobre o novo livro publicado por Ray Evert. Li o volume 
todinho, da primeira a última frase, e só posso dizer: é uma obra muito bonita. Se nosso magistério do 
segundo grau estivesse baseado em livros desse padrão, a situação do ensino seria outra. A clareza e a 
objetividade são modelares, fazem que o aluno queira saber mais.” 

Berta Lange de Morretes

Berta Lange de Morretes
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PREFÁCIO

Já se passaram mais de 40 anos desde a segunda 
edição do livro Anatomia das plantas de Kathe-
rine Esau  A enorme expansão do conhecimento 
biológico que tem tomado lugar durante esse pe-
ríodo não tem precedentes  Em 1965, a microsco-
pia eletrônica estava apenas começando para que 
tivesse um impacto na pesquisa de plantas em ní-
vel celular  Desde então, novas abordagens e técni-
cas, particularmente aquelas usadas na pesquisa 
genética-molecular, têm resultado em uma maior 
ênfase e tomado a direção para o reino molecular 
da vida  Conceitos e princípios antigos estão sendo 
desafi ados virtualmente em todos os níveis, entre-
tanto, geralmente, sem um claro entendimento das 
bases sobre as quais aqueles conceitos e princípios 
foram estabelecidos  

Um biólogo, independentemente de sua linha 
de especialização, não pode se dar ao luxo de per-
der de vista o organismo como um todo, se o seu 
objetivo é entender o mundo orgânico  O conhe-
cimento dos aspectos mais grosseiros da estrutu-
ra é básico para a pesquisa e o ensino em todos 
os níveis de especialização  A tendência cada vez 
maior em direção a uma redução da ênfase em 
informações de fato no ensino contemporâneo e a 
aparente diminuição dos cursos em anatomia e 
morfologia das plantas, em muitas escolas e uni-
versidades, faz que uma fonte prontamente acessí-
vel de informação básica em estrutura de plantas 
seja mais importante do que nunca  A consequên-

cia disso é o uso menos preciso da terminologia e 
uma adoção inapropriada de termos animais para 
estruturas de plantas  A pesquisa em estrutura 
de plantas tem benefi ciado grandemente as novas 
abordagens e técnicas agora disponíveis  Muitos 
anatomistas de plantas estão participando efeti-
vamente na procura da interdisciplinaridade para 
conceitos integrados de crescimento e morfologia  
Ao mesmo tempo, anatomistas de plantas que tra-
balham com análise comparada continuam a criar 
novos conceitos sobre as relações e evolução das 
plantas e dos tecidos de plantas com o auxílio de 
dados moleculares e análises cladísticas  A in-
tegração da anatomia ecológica e sistemática de 
plantas – anatomia ecofi lética – está provocando 
um entendimento mais claro das forças motrizes 
por trás das diversifi cações evolucionárias dos 
atributos da madeira e da folha 

Um conhecimento completo da estrutura e de-
senvolvimento das células e tecidos é essencial para 
uma interpretação realística da função da planta, 
se a função em causa é fotossíntese, movimento da 
água, transporte de alimento, ou absorção da água 
e minerais pelas raízes  Um entendimento com-
pleto dos efeitos dos organismos patogênicos no 
corpo da planta só pode ser alcançado quando se 
conhece a estrutura normal da planta em questão  
As práticas horticulturais, como enxerto, poda, 
propagação vegetativa, e os fenômenos associados 
à formação de “callus”, cicatrização, regeneração, 
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e desenvolvimento de raízes e gemas adventícias, 
são mais significativos se as características estru-
turais subjacentes a esses fenômenos são compre-
endidas apropriadamente.

Uma crença comum entre os estudantes e 
igualmente entre muitos pesquisadores é que nós 
sabemos, virtualmente, tudo o que há para se sa-
ber sobre a anatomia das plantas, entretanto, nada 
poderia estar mais longe da verdade. Embora o es-
tudo da anatomia das plantas remonte ao final dos 
anos 1600, a maioria do nosso conhecimento em 
estrutura de plantas é baseada em plantas de regi-
ões temperadas, e geralmente aquelas de interes-
se agronômico. As características estruturais das 
plantas que crescem em ambientes subtropicais e 
tropicais são frequentemente caracterizadas como 
exceções ou anomalias, em vez de como adapta-
ções aos diferentes ambientes. Com a grande di-
versidade de espécies de plantas nos trópicos, há 
uma riqueza de informações a serem descobertas 
na estrutura e desenvolvimento de tais plantas. 
Além disso, como observado pela Dra. Esau no pre-
fácio da primeira edição de Anatomia das plantas 
com sementes (JOHN WILEY & SONS, 1960) “[...] 
a anatomia das plantas é interessante para o seu 
próprio bem. É uma experiência gratificante acom-
panhar o desenvolvimento ontogenético e evolucio-
nário das características estruturais e entender o 
alto grau de complexidade e a regularidade notável 
na organização da planta”.

O principal objetivo deste livro é fornecer uma 
base firme nos meristemas, células e tecidos do 
corpo da planta, e, ao mesmo tempo, trazer algo 
sobre os muitos avanços pelas pesquisas molecu-
lares na compreensão de sua função e desenvol-
vimento. Por exemplo, no capítulo de meristemas 
apicais, que tem sido o objeto de considerável pes-
quisa genética-molecular, uma revisão histórica do 
conceito de organização apical é apresentada para 
fornecer ao leitor uma compreensão do quanto 

aquele conceito tem evoluído com a disponibilida-
de de metodologias mais sofisticadas. Por todo o 
livro, maior ênfase é dada nas relações estrutura-
-função do que nas duas edições anteriores. Como 
nas edições anteriores, as angiospermas são evi-
denciadas, mas algumas características de partes 
vegetativas das gimnospermas e das plantas vas-
culares sem sementes também são consideradas. 

Esses são tempos estimulantes para os botâni-
cos. Isso se reflete, em parte, pela grandiosidade 
da produção de literatura. As referências citadas 
neste livro representam apenas uma fração do to-
tal de artigos lidos para a preparação da terceira 
edição, particularmente para a literatura genética-
-molecular que é citada de forma mais seletiva. Foi 
importante não perder o foco na anatomia. Muitas 
das referências citadas na segunda edição foram 
lidas novamente, em parte para assegurar a conti-
nuidade entre a segunda e a terceira edições. Um 
grande número de referências selecionadas está 
listado para dar apoio às descrições e interpreta-
ções, e direcionar a pessoa interessada para uma 
leitura mais ampla. Indubitavelmente, alguns arti-
gos pertinentes foram inadvertidamente negligen-
ciados. Uma série de artigos de revisão, livros, e 
capítulos de livros com listas de referências úteis 
estão incluídos. Referências adicionais pertinentes 
estão listadas no adendo. 

Este livro foi planejado principalmente para 
estudantes de nível superior em vários ramos da 
ciência das plantas, para pesquisadores (do nível 
molecular até a planta toda), e para professores de 
anatomia de plantas. Ao mesmo tempo, um esforço 
foi feito para atrair os estudantes menos avançados 
apresentando o assunto em um estilo convidativo, 
com muitas ilustrações, e para explicar e analisar 
termos e conceitos à medida que aparecem no tex-
to. É minha esperança que este livro venha a ilu-
minar muitos e a inspirar muitos outros no estudo 
da estrutura e desenvolvimento das plantas.

R. F. E.
Madison, Wisconsin

Julho, 2006       
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APRESENTAÇÃO

“Esau’s Plant Anatomy” de autoria de Ray F  Evert 
é uma atualização do livro “Plant Anatomy” de Ka-
therine Esau, o mais importante livro sobre ana-
tomia de plantas mundialmente reconhecido  O 
autor ampliou as informações contidas no livro de 
Esau para uma obra que explora os temas aborda-
dos em diferentes níveis, inclusive com informa-
ções sobre pesquisas de base molecular  É uma 
obra completa em anatomia de plantas na atuali-
dade, sendo de grande valia para o aprimoramento 
desse conhecimento aos estudantes de graduação, 
pós-graduação, professores e pesquisadores que 
utilizam esse ramo da botânica como base de seus 
estudos ou pesquisas  Há uma enorme quantida-
de de referências, muitas delas citadas pelo autor 
nos capítulos do livro, e outras tantas não citadas, 

mas incluídas em um adendo ao fi nal do livro, que 
enriquece enormemente esta obra  Ainda no aden-
do, além da citação das referências separadas por 
capítulos, aquelas de maior importância tiveram os 
seus resumos incluídos dando-nos a possibilidade 
de saber o foco principal dos artigos 

Neste livro o leitor poderá procurar as infor-
mações de que precisa, tanto no conteúdo, que 
está na parte inicial do livro, quanto no índice 
remissivo  O glossário, também ao fi nal do livro, 
contempla as defi nições dos termos em anatomia 
de plantas 

Aqueles que utilizam a anatomia de plantas 
como base de suas pesquisas encontrarão aqui um 
suporte de conhecimentos atualizado e bastante 
completo, uma obra de valor inestimável 

 
Carmen Regina Marcati
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CAPÍTULO UM

ESTRUTURA 
E DESENVOLVIMENTO 
DO CORPO VEGETAL – 
UMA VISÃO GERAL

O corpo multicelular e complexo de uma planta vas-
cular é o resultado de uma especialização evolutiva 
de longo prazo – especialização essa que acompa-
nhou a transição de organismos multicelulares que 
ocupavam um hábitat aquático para um hábitat 
terrestre (Niklas, 1997). As demandas de ambien-
tes novos e mais hostis levaram ao estabelecimento 
de diferenças morfológicas e fi siológicas entre as 
partes da planta que se tornaram mais ou menos 
especializadas com respeito a certas funções. O 
reconhecimento dessas especializações se tornou 
defi nido pelos botânicos por meio do conceito de 
órgãos vegetais (Troll, 1937; Arber, 1950). Em 
um primeiro momento, os botânicos vislumbraram 
a existência de vários órgãos, mas posteriormente, 
à medida que o entendimento das inter-relações 
entre as partes da planta se tornou mais evidente, 
o número de órgãos vegetativos foi reduzido a três: 
raiz, caule e folha (Eames, 1936). Dentro deste 
conceito, caule e folha são geralmente tratados em 
conjunto, como uma unidade morfológica e funcio-
nal, o ramo.

Em estudos evolutivos, pesquisadores postu-
lam que a organização da planta vascular ancestral 
era extremamente simples, talvez muito parecida 
àquela da Devoniana Rhynia, que eram plantas 
áfi las e sem raízes (Gifford e Foster, 1989; Kenrick 
e Crane, 1997). Se as plantas com sementes evo-
luíram a partir de plantas ancestrais semelhantes 
às “rhynias”, que consistiam de eixos ramifi cados 

Patricia Soffi atti e Marcelo Rodrigo Pace

dicotomicamente, sem apêndices, a raiz, o caule 
e a folha poderiam ser considerados como intima-
mente inter-relacionados a partir da mesma ori-
gem fi logenética (Stewart e Rothwell, 1993; Taylor 
e Taylor, 1993; Raven, J. A. e Edwards, 2001). A 
origem comum desses três órgãos é ainda mais 
óbvia na sua ontogenia (desenvolvimento de uma 
entidade individual), pois estes são iniciados ao 
mesmo tempo no embrião, à medida que este se 
desenvolve, a partir de um zigoto, em um organis-
mo multicelular. No ápice do ramo, a folha e o caule 
são formados como uma unidade. Na maturidade, 
também a folha e o caule, imperceptivelmente, con-
tinuam um no outro, externa e internamente. Pa-
ralelamente, a raiz e o caule também formam um 
continuum – uma estrutura contínua – e possuem 
muitas características em comum com respeito à 
forma, anatomia, função e modo de crescimento.

À medida que o embrião cresce e se torna uma 
plântula, o caule e a raiz cada vez mais divergem 
um do outro em sua organização (Fig. 1.1). A raiz 
cresce mais ou menos como um órgão cilíndrico 
ramifi cado; o caule é composto por nós e entrenós, 
com folhas e ramos conectados aos nós. Finalmen-
te a planta entra no estágio reprodutivo, quando os 
ramos formam as infl orescências e fl ores (Fig. 1.2). 
A fl or pode ser considerada um órgão, mas o con-
ceito clássico trata a fl or como um conjunto de ór-
gãos homólogos aos ramos. Esse conceito também 
implica que as partes fl orais – algumas das quais 
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sépalas

pétalas

A

B

C

FIGURA 1.2

Inflorescência e flor da linhaça (Linum usitatissi-
mum). A, inflorescência, do tipo panícula, com flores 
completas mostrando as sépalas e pétalas. B, flor, a par-
tir da qual as sépalas e pétalas foram removidas, para 
mostrar os estames e o gineceu. As flores da linhaça 
geralmente possuem cinco estames férteis. O gineceu 
consiste de cinco carpelos unidos, com cinco estiletes e 
estigmas distintos. C, fruto maduro (cápsula) e sépalas 
persistentes. (Desenho feito por Alva D. Grant.)

A

B

C

D

epicótilo

cotilédones

FIGURA 1.1

Alguns estágios do desenvolvimento da plântula da 
linhaça (Linum usitatissimum). A, semente germi-
nando. A raiz principal pivotante (abaixo da linha pon-
tilhada) é a primeira estrutura a romper a testa da se-
mente. B, o hipocótilo em alongamento (acima da linha 
pontilhada) formou um gancho, que subsequentemente 
vai se endireitar, puxando os cotilédones e o ápice cau-
linar acima do solo. C, após a emergência acima do solo, 
os cotilédones, que na linhaça persistem por cerca de 
30 dias, aumentam e engrossam. O epicótilo em desen-
volvimento – o eixo caulinar ou ramo localizado acima 
dos cotilédones – está agora evidente entre os cotilédo-
nes. D, o epicótilo em desenvolvimento originou várias 
folhas e a raiz principal originou várias ramificações. 
(Obtido de Esau, 1977; desenho feito por Alva D. Grant.)
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são férteis (estames e carpelos) e outras estéreis 
(sépalas e pétalas) – são homólogas às folhas. Am-
bas, as folhas e as partes florais, são consideradas 
como originadas a partir de um tipo de sistema de 
caules que caracterizaram as primeiras plantas 
vasculares, áfilas e sem raízes (Gifford e Foster, 
1989).

Apesar da sobreposição e da continuidade entre 
as características das partes da planta, a divisão 
do corpo vegetal em categorias morfológicas como 
raiz, caule, folha e flor (quando presente) é geral-
mente utilizada porque mantém em foco as espe-
cializações estruturais e funcionais das partes, o 
caule para o suporte e a condução, a folha para a 
fotossíntese, e a raiz como ancoragem e absorção. 
Essa subdivisão não deve ser enfatizada a ponto 
de obscurecer a unidade essencial do corpo vege-
tal. Essa unidade é claramente perceptível se uma 
planta é estudada sob o ponto de vista do seu de-
senvolvimento, uma abordagem que revela a gra-
dual emergência dos órgãos e tecidos a partir do 
corpo indiferenciado do embrião jovem.

ORGANIZAÇÃO INTERNA DO CORPO 
VEGETAL

O corpo da planta é formado por muitos tipos 
diferentes de células cada uma delas delimitada 
pela parede celular, e unida às outras células por 
uma substância intercelular unificadora. Dentro 
dessa massa unida, certos grupos de células são 
distintos, estrutural e/ou funcionalmente de ou-
tros. Esses grupos são tratados como tecidos. As 
variações estruturais dos tecidos são baseadas nas 
diferenças das células que os compõem e nos tipos 
de conexão entre elas. Alguns tecidos são relativa-
mente simples estruturalmente, pelo fato de se-
rem constituídos por apenas um único tipo de cé-
lula; outros, que contêm mais de um tipo de célula, 
são complexos.

O arranjo dos tecidos na planta como um todo, e 
nos seus principais órgãos, revela uma organização 
estrutural e funcional definida. Os tecidos relacio-
nados com a condução de alimento e água – os te-
cidos vasculares – formam um sistema ordenado 
que se estende continuamente pelos órgãos indivi-
duais e pela planta toda. Esses tecidos conectam 
os locais de entrada de água e síntese de alimentos 
com as regiões de crescimento, desenvolvimento e 
armazenamento. Os tecidos não vasculares são 
igualmente contínuos e os seus arranjos são indi-

cativos de inter-relações específicas (por exemplo, 
entre tecidos de armazenamento e vasculares) e 
de funções especializadas (por exemplo, suporte 
ou armazenamento). Para enfatizar a organização 
dos tecidos em entidades maiores, demonstrando 
sua continuidade topográfica e revelando a unida-
de básica do corpo vegetal, foi adotada a expres-
são sistema de tecido (Sachs, 1875; Haberlandt, 
1914; Foster, 1949). 

Embora a classificação das células e dos teci-
dos seja, de algum modo, arbitrária, para que se 
cumpra o objetivo de descrever de maneira ade-
quada a estrutura de uma planta, é necessário o 
estabelecimento de categorias. Além disso, se as 
classificações se baseiam em estudos comparativos 
abrangentes, em que a variabilidade e integração 
de caracteres são reveladas e interpretadas ade-
quadamente, estas não são apenas úteis para as 
descrições, como também refletem a relação natu-
ral entre as entidades classificadas.

O corpo de uma planta vascular é composto 
por três sistemas de tecidos

De acordo com a classificação de Sachs (1875), 
baseada na continuidade topográfica dos tecidos, o 
corpo de uma planta vascular é composto por três 
sistemas de tecidos: o sistema de revestimento, o 
vascular e o fundamental (ou de preenchimento). 
O sistema de revestimento compreende a epi-
derme, que é a cobertura protetora externa pri-
mária do corpo da planta, e a periderme, o tecido 
protetor que substitui a epiderme, principalmen-
te em plantas que desenvolvem um incremento 
secundário em espessura. O sistema vascular 
contém dois tipos de tecidos condutores, o floema 
(condução de alimento) e o xilema (condução de 
água). A epiderme, a periderme, o floema e o xile-
ma são tecidos complexos.

O sistema fundamental (ou sistema de pre-
enchimento) inclui tecidos simples que, de certa 
maneira, compõem a matriz fundamental da plan-
ta, mas que, ao mesmo tempo, demonstram vários 
graus de especialização. O parênquima é o tecido 
fundamental mais comum. As células de parên-
quima são caracteristicamente vivas, capazes de 
crescimento e divisão. Modificações nas células do 
parênquima são encontradas nas várias estruturas 
secretoras, que podem ocorrer no tecido funda-
mental, como células individuais ou como comple-
xos menores, ou maiores de células. O colênqui-
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ma é um tecido composto por células vivas e com 
paredes espessas, intimamente relacionado ao pa-
rênquima; de fato, esse tecido é comumente con-
siderado uma forma de parênquima especializado 
como tecido de suporte em órgãos jovens. O tecido 
fundamental também contém elementos mecâni-
cos altamente especializados – com paredes espes-
sas, duras e geralmente lignificadas – combinadas 
em massas coesas como tecido esclerenquimáti-
co ou dispersas como células individuais ou ainda, 
em pequenos grupos de células de esclerênquima.

Estruturalmente, raiz, caule e folha diferem 
primariamente na distribuição relativa dos 
tecidos vascular e fundamental

Dentro do corpo da planta, os vários tecidos 
estão distribuídos em padrões característicos, de-
pendendo da região, do táxon, ou de ambos. Basi-
camente, os padrões são semelhantes pelo fato de 
que o tecido vascular está imerso no tecido funda-
mental e o tecido de revestimento forma a cober-
tura externa. As principais diferenças na estrutura 
da raiz, do caule e da folha residem na distribuição 
relativa dos tecidos vascular e fundamental (Fig. 
1.3). Nos caules das eudicotiledôneas, por exem-
plo, o tecido vascular forma um cilindro “oco”, com 
tecido fundamental circundado por este (a medu-
la), e também localizado entre os tecidos vascu-
lar e o de revestimento (o córtex) (Figs. 1.3B, C 
e 1.4A). Os tecidos vasculares primários podem se 
apresentar como um cilindro mais ou menos con-
tínuo dentro do tecido fundamental, ou como um 
cilindro formado por cordões discretos, ou feixes 
vasculares, separados uns dos outros por tecido 
fundamental. Nos caules das monocotiledôneas, os 
feixes vasculares ocorrem em mais de um anel, ou 
se distribuem espalhados pelo tecido fundamental 
(Fig. 1.4B). No último caso, o tecido fundamental 
não pode ser distinguido como córtex e medula. 
Na folha, o tecido vascular forma um sistema anas-
tomosado de veias, permeando o mesofilo em 
toda a sua extensão; este é o tecido fundamental 
da folha, especializado na fotossíntese (Fig. 1.3G).

O padrão formado pelos feixes vasculares no 
caule reflete a íntima relação estrutural e de de-
senvolvimento entre o caule e suas folhas. O termo 
“ramo” não serve somente como um termo coletivo 
para esses dois órgãos vegetativos, mas também 
como uma expressão de sua íntima associação físi-
ca e ontogenética. Em cada nó, um ou mais feixes 

vasculares divergem dos feixes caulinares e en-
tram na folha ou folhas, conectadas àquele nó, em 
continuidade com a vascularização da folha (Fig. 
1.5). As extensões formadas a partir do sistema 
vascular do caule e que se dirigem às folhas são 
denominadas traços foliares, e as amplas lacu-
nas ou regiões de tecido fundamental no cilindro 
vascular localizado acima do nível onde os traços 
foliares divergem para as folhas são denominadas 
lacunas foliares (Raven et al., 2005) ou regiões 
interfasciculares (Beck et al., 1982). Um traço 
foliar se estende desde as suas conexões com um 
feixe vascular no caule (denominado feixe cauli-
nar ou feixe axial), ou com outro traço foliar, até 
a sua entrada na folha (Beck et al., 1982).

Comparada ao caule, a estrutura interna da raiz 
é geralmente simples e semelhante àquela do eixo 
da ancestral (Raven e Edwards, 2001). A sua estru-
tura relativamente simples se deve, em grande par-
te, à ausência de folhas e à correspondente ausên-
cia de nós e entrenós. Os três sistemas de tecidos, 
no estágio primário de crescimento da raiz, podem 
ser prontamente reconhecidos uns dos outros. Na 
maioria das raízes, os tecidos vasculares formam 
um cilindro sólido (Fig. 1.3E), mas, em algumas, 
estes formam um cilindro oco ao redor de uma 
medula. O cilindro vascular compreende os teci-
dos vasculares e uma ou mais camadas de células 
não vasculares, o periciclo, que nas plantas com 
sementes se origina da mesma porção do ápice ra-
dicular que os tecidos vasculares. Na maioria das 
plantas com sementes as ramificações ou raízes la-
terais derivam do periciclo. Uma endoderme mor-
fologicamente diferenciada (a camada de células 
mais interna do córtex nas plantas com sementes, 
com arranjo compacto) geralmente circunda o pe-
riciclo. Na região absortiva da raiz, a endoderme é 
caracterizada pela presença das estrias de Cas-
pary nas paredes anticlinais das células (paredes 
radiais e transversais, perpendiculares à superfície 
da raiz) (Fig. 1.6). Em muitas raízes, a camada de 
células mais externa do córtex está diferenciada 
em uma exoderme, que também exibe estrias de 
Caspary. Estas não são apenas um espessamento 
da parede, mas uma porção integral da parede ce-
lular e da substância intercelular, como uma faixa 
impregnada por suberina e, algumas vezes, por lig-
nina. A presença dessa região hidrofóbica oclui a 
passagem de água e solutos pela endoderme e exo-
derme através das paredes anticlinais (Lehmann 
et al., 2000).
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FIGURA 1.3

Organização de uma planta vascular. A, esquema do hábito da linhaça (Linum usitatissimum) em estágio vegeta-
tivo. Secções transversais do caule em B, C, e da raiz em D, E. F, secções longitudinais da porção terminal do caule, 
com ápice caulinar e folhas em desenvolvimento. G, secção transversal da lâmina foliar. H, secção longitudinal da 
porção terminal da raiz, com ápice radicular (coberto pela coifa) e regiões radiculares subjacentes. (A, ×2/5; B, E, F, H, 
×50; C, ×32; D, ×7; G, ×19. A, desenho feito por R. H. Miller.)

anatomia 01.indd   33 08/05/13   09:34



34 Anatomia das Plantas de Esau

RESUMO DOS TIPOS DE CÉLULAS E 
TECIDOS

Como mencionado no início deste capítulo, a se-
paração de células e tecidos em categorias é, de 
certa forma, contrária ao fato de que os caracteres 
estruturais variam e apresentam uma continuida-
de uns com os outros. Células e tecidos adquirem, 
contudo, propriedades diferenciadas com relação 
às posições que ocupam no corpo vegetal. Algumas 
células sofrem mudanças mais profundas do que 
outras, isto é, as células se tornam especializadas 
em vários níveis. Células que são relativamente 
pouco especializadas retêm o seu protoplasto vivo e 
mantêm a capacidade de mudar na forma e função 
durante a sua vida (como várias células de parên-
quima). Células altamente especializadas podem 
desenvolver paredes espessas e rígidas, e perder 
seus protoplastos vivos, cessando a sua capacidade  
de sofrer modificações estruturais e funcionais 
(elementos traqueais e vários tipos de células de 
esclerênquima). Entre estes dois extremos há cé-
lulas em diferentes níveis de atividade metabólica 
e graus de especialização estrutural e funcional. 

As classificações de células e tecidos servem para 
tratar dos fenômenos da diferenciação – e da re-
sultante diversificação das partes vegetais – de tal 
maneira que permita que se façam generalizações 
sobre as características comuns e divergentes den-
tre táxons relacionados e não relacionados. Elas 
tornam possível tratar os fenômenos das especia-
lizações ontogenéticas e filogenéticas de maneira 
comparativa e sistemática.

A Tabela 1.1 resume informações sobre as cate-
gorias comumente reconhecidas de células e teci-
dos das plantas com sementes, sem levar em con-
sideração o problema de sobreposição estrutural 
e funcional das características. Os vários tipos de 
células e tecidos resumidos na tabela serão consi-
derados em detalhes, nos Capítulos 7 ao 15. Células 
secretoras – células que produzem uma variedade 
de secreções – não formam tecidos claramente de-
limitados e, portanto, não estão incluídas na tabe-
la. Elas serão o tópico dos Capítulos 16 e 17.

Células secretoras ocorrem dentro de outros 
tecidos como células isoladas, ou grupos ou séries 
de células ou, ainda, em formações mais ou menos 
organizadas na superfície da planta. As principais 
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m

m

1 
m

m

FIGURA 1.4

Tipos de anatomia caulinar em angiospermas. A, secção transversal do caule de Helianthus, uma eudicotiledônea, 
com feixes vasculares em unidades distintas formando um único anel ao redor da medula. B, secção transversal do 
caule de Zea, uma monocotiledônea, com os feixes vasculares espalhados por todo o tecido fundamental. Os feixes 
são mais numerosos próximos à periferia. (Obtido de Esau, 1977.)
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estruturas secretoras localiza-
das nas superfícies da planta 
são células epidérmicas glan-
dulares, pelos, e várias glându-
las, como nectários florais e ex-
traflorais, certos hidatódios, e 
glândulas digestivas. As glân-
dulas são geralmente diferen-
ciadas em células secretoras 
nas superfícies, onde células 
não secretoras dão o suporte às 
secretoras. Estruturas secreto-
ras internas são constituídas 
por células secretoras, cavida-
des intercelulares ou canais 
ligados às células secretoras 
(ductos de resina, ductos de 
óleo), e cavidades secretoras 
que resultam de desintegração 
de células secretoras (cavida-
des de óleo). Laticíferos podem 
ser considerados como estru-
turas secretoras internas. Es-
tes podem ser compostos por 
uma única célula (laticíferos 
não articulados), geralmente 
muito ramificada, ou séries de 
células unidas pela dissolução 
parcial das paredes adjacentes 
(laticíferos articulados). Os 
laticíferos contêm um fluido 
denominado látex, que pode 
ser rico na substância precursora da borracha. As 
células laticíferas são comumente multinucleadas.

DESENVOLVIMENTO DO CORPO VEGETAL
O plano do corpo da planta é estabelecido 
durante a embriogênese

O corpo altamente organizado de uma planta 
com sementes representa a fase esporofítica do 
ciclo de vida, que inicia a sua existência a partir 
do produto da união gamética, o zigoto unicelu-
lar, que se desenvolve em um embrião por meio 
de um processo conhecido como embriogênese 
(Fig. 1.7). A embriogênese estabelece o plano cor-
poral da planta, que consiste de dois padrões que 
se sobrepõem: um apical-basal, ao longo do eixo 
principal, e um radial, composto por tecidos ar-
ranjados concentricamente. Assim, esses padrões 
são estabelecidos a partir da distribuição das célu-

las, e o embrião como um todo assume uma forma 
específica, embora relativamente simples, que con-
trasta com a do esporófito adulto.

Os estágios iniciais da embriogênese são essen-
cialmente os mesmos para eudicotiledôneas e mo-
nocotiledôneas. A formação do embrião se inicia 
com as divisões do zigoto ainda dentro do saco em-
brionário ou óvulo. Geralmente, a primeira divisão 
do zigoto é transversal e assimétrica, e conside-
rando o eixo mais longo da célula, o plano de divi-
são corresponde à sua menor dimensão (Kaplan e 
Cooke, 1997). A partir dessa divisão, a polaridade 
do embrião é definida. O polo superior, que con-
siste de uma célula apical pequena (Fig. 1.7A), 
origina a maior parte do embrião maduro. O polo 
inferior, que consiste de uma célula basal maior 
(Fig. 1.7A), forma o suspensor (Fig. 1.7B), estru-
tura que ancora o embrião na região da micrópila, 
abertura do óvulo através da qual o tubo polínico 
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FIGURA 1.5

Diagramas que ilustram o sistema vascular primário do caule do olmo (Ulmus), 
uma eudicotiledônea. A, secção transversal do caule demonstrando os feixes 
vasculares em unidades distintas circundando a medula. B, vista longitudinal 
demonstrando o cilindro vascular como se fosse cortado através do traço foliar 
mediano 5 e exposto em um único plano. A secção transversal (A) corresponde 
à vista de cima em B. Os números em ambas as vistas indicam os traços foliares. 
Três traços foliares – um mediano e dois laterais – conectam o sistema vascular 
caulinar com o da folha. Um feixe vascular caulinar e os traços foliares associa-
dos são denominados simpódios. (Obtido de Esau, 1977; após Smithson, 1954, 
com permissão do Conselho da Sociedade Filosófica e Literária de Leeds.)
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penetra. A partir de uma série de divisões progres-
sivas – ordenadas em algumas espécies (por exem-
plo, Arabidopsis; West e Harada, 1993), enquanto 
nem tanto em outras (por exemplo, algodão e mi-
lho; Pollock e Jensen, 1964; Poethig et al., 1986) 
– o embrião se diferencia em uma estrutura qua-
se esférica, denominada embrião propriamente 
dito, e no suspensor. Em algumas angiospermas, 

a polaridade já está definida na célula-ovo e no zi-
goto, onde o núcleo e a maior parte das organelas 
citoplasmáticas estão localizados na porção supe-
rior da célula (calaza), enquanto a porção inferior 
(micropilar) é ocupada por um grande vacúolo.

Inicialmente, o embrião consiste de uma massa 
de células relativamente indiferenciada. Em segui-
da são iniciadas divisões celulares, concomitantes 
ao crescimento diferenciado e à vacuolização das 
células resultantes, resultando no início da orga-
nização dos sistemas de tecidos (Fig. 1.7C, D). Os 
tecidos estão ainda em fase meristemática, mas a 
sua posição e características citológicas indicam 
uma relação com os tecidos maduros que estão 
em formação na plântula em desenvolvimento. A 
futura epiderme é representada por uma camada 
superficial meristemática, a protoderme. Abaixo 
desta, está o meristema fundamental do futuro 
córtex, que pode ser distinguido pela vacuolização 
mais pronunciada de suas células do que nos teci-
dos contíguos. Localizado na região central, um te-
cido meristemático menos vacuolizado se estende 
ao longo do eixo apical-basal, precursor do futuro 
sistema vascular primário, denominado procâm-
bio. Divisões longitudinais e o alongamento das cé
lulas impõem uma forma estreita e alongada às 
células procambiais. A protoderme, o meristema 
fundamental e o procâmbio – denominados meris-
temas primários, ou tecidos meristemáticos 
primários – se estendem para outras regiões do 
embrião à medida que a embriogênese progride.

Nos estágios iniciais da embriogênese, as divi-
sões celulares ocorrem por todo o esporófito jovem. 
À medida que o embrião se desenvolve, contudo, 
a adição de novas células torna-se gradualmente 
restrita aos eixos opostos do eixo, aos meriste-
mas apicais da futura raiz e caule (Aida e Tasaka, 
2002). Meristemas são regiões de tecidos embrio-
nários nas quais a adição de novas células conti-
nua, enquanto outras partes da planta atingem a 
maturidade (Capítulos 5, 6).

O embrião maduro possui um número limitado 
de partes – comumente, apenas um eixo semelhan-
te a um caule com um ou mais apêndices foliares, 
os cotilédones (Fig. 1.8). Em virtude de sua loca-
lização abaixo dos cotilédones, o eixo é denomina-
do hipocótilo. Na sua extremidade inferior (polo 
radicular), o hipocótilo é composto por uma raiz 
incipiente, e na extremidade superior (polo cau-
linar), por um caule incipiente. A raiz pode estar 
formada por seus meristemas (meristemas apicais 
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FIGURA 1.6

Estrutura da endoderme. A, secção transversal de par-
te da raiz de uma corriola (Convolvulus arvensis) 
mostrando a posição da endoderme com relação ao ci-
lindro vascular que consiste no periciclo, xilema e flo-
ema primários. A endoderme é mostrada com paredes 
transversais com estrias de Caspary em foco. B, diagra-
ma que mostra três células endodérmicas conectadas 
orientadas como em A; as estrias de Caspary ocorrem 
nas paredes transversais e radiais (ou seja, em todas as 
paredes anticlinais), mas estão ausentes nas paredes 
tangenciais. (Obtido de Esau, 1977.)
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FIGURA 1.7

Alguns estágios da embriogênese na bolsa-de-pastor (Capsella bursa-pastoris, Brassicaceae), uma eudicotiledônea, 
em secções longitudinais. A, estágio de duas células, resultante da divisão transversal desigual do zigoto em uma cé-
lula apical superior e uma célula basal inferior; B, proembrião com seis células, que consiste de um suspensor distinto 
das duas células terminais, que se desenvolvem no embrião. C, o embrião propriamente dito é globular e possui uma 
protoderme, o meristema primário que vai originar a epiderme. D, o embrião no estágio cordiforme, quando ocorre a 
emergência dos cotilédones. (Nota: A célula basal do suspensor não é a mesma célula basal do proembrião na fase de 
duas células.)
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TABELA 1.1 Tecidos e tipos de células
Tecido Tipos de 

células
Características Localização Função

Revesti-
mento

Epiderme Células não especializadas; 
células-guarda; tricomas; 
células de esclerênquima

Camada de células mais 
externa do corpo da planta

Proteção mecânica; minimiza 
perda de água (cutícula); 
aeração dos tecidos inter-
nos através dos estômatos

Periderme Súber (felema), câmbio da casca 
(felogênio), e feloderme

A periderme inicial geralmen-
te se localiza abaixo da 
epiderme; subsequentes 
peridermes se formam 
mais profundamente na 
casca

Substitui a epiderme como 
tecido protetor nas raízes 
e caules; aeração dos 
tecidos internos através 
das lenticelas

Fundamen-
tal

Parênquima Parenquimá-
ticas

Forma: geralmente poliédrica 
(muitos lados); variável

Parede celular: primária, ou 
primária e secundária; pode 
ser lignificada, suberizada, ou 
cutinizada

Vivas na maturidade 

Ocorre por todo o corpo 
da planta, como tecido 
parenquimático no córtex, 
medula, raios medulares, 
e mesofilo; no xilema e no 
floema

Processos metabólicos tais 
como respiração, digestão, 
e fotossíntese; armaze-
namento e condução; 
cicatrização de injúrias e 
regeneração

Colênquima Colenquimá-
ticas

Forma: alongada
Parede celular: irregularmente 

espessada, somente primária 
– não lignificada

Vivas na maturidade

Na periferia (abaixo da epi-
derme) em caules jovens 
em fase de alongamento; 
geralmente como um ci-
lindro de tecido ou apenas 
em grupos; ao longo das 
nervuras em algumas 
folhas

Sustentação ao corpo primá-
rio da planta

Esclerênquima Fibras Forma: geralmente muito longa
Parede celular: primária e 

secundária muito espessa – 
frequentemente lignificada

Frequentemente (mas não sem-
pre) mortas na maturidade

Algumas vezes no córtex de 
caules, mais comumente 
associadas ao xilema e 
ao floema; nas folhas de 
monocotiledôneas

Sustentação; armazenamento

Esclereídes Forma: variável; geralmente mais 
curtas do que as fibras

Parede celular: primária e 
secundária muito espessa – 
geralmente lignificada

Podem ser vivas ou mortas na 
maturidade

Por todo o corpo da planta Mecânica; proteção

Vascular Xilema Traqueídes Forma: alongada com as extre-
midades afiladas

Parede celular: primária e 
secundária; lignificada; 
com pontoações mas sem 
perfurações

Mortas na maturidade

Xilema Principal elemento condutor 
de água em gimnosper-
mas e plantas vasculares 
sem sementes; também 
encontrada em algumas 
angiospermas

Elementos de 
vaso

Forma: alongada, mas geral-
mente não tão longas quanto 
as traqueídes; vários elemen-
tos de vaso alinhados pelas 
paredes terminais constituem 
um vaso

Parede celular: primária e 
secundária; lignificada; com 
pontoações e perfurações

Mortas na maturidade

Xilema Principal elemento condutor 
de água em angiospermas
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TABELA 1.1 Continuação
Tecido Tipos de 

células
Características Localização Função

Vascular Floema Células criva-
das

Forma: alongada, com as extre-
midades afiladas

Parede celular: primária na 
maioria das espécies; com 
áreas crivadas; calose 
frequentemente associada à 
parede e aos poros 

Vivas na maturidade; podem 
conter ou não restos de 
núcleo na maturidade; não 
possui distinção entre vacúo-
lo e citossol; contém grandes 
quantidades de retículo 
endoplasmático 

Floema Condução de alimento em 
gimnospermas

Células de 
Strasburger

Forma: geralmente alongada
Parede celular: primária
Vivas na maturidade; asso-

ciadas às células crivadas, 
mas geralmente não derivam 
da mesma célula mãe que 
a célula crivada; possui 
numerosas conexões através 
de plasmodesmos com as 
células crivadas 

Floema Fornece substâncias às 
células crivadas, incluindo 
moléculas contendo infor-
mações e ATP

Elementos de 
tubo crivado

Forma: alongada
Parede celular: primária, com 

áreas crivadas; as áreas cri-
vadas das paredes terminais 
possuem poros maiores do que 
aqueles das áreas crivadas 
das paredes laterais – denomi-
nadas placas crivadas; calose 
frequentemente associada às 
paredes e aos poros

Vivas na maturidade; o núcleo  
ausente na maturidade ou 
presença de restos do nú-
cleo; ausência de distinção 
entre vacúolo e citossol; 
exceto por algumas monoco-
tiledôneas, contém proteína 
P. vários elementos de tubo 
crivado alinhados pelas 
paredes terminais formam 
um tubo crivado

Floema Condução de alimento em 
angiospermas

Células com-
panheiras

Forma: variável, geralmente 
alongada

Parede celular: primária
Vivas na maturidade; inti-

mamente associadas aos 
elementos de tubo crivado; 
derivadas da mesma célula 
mãe que o elemento de tubo 
crivado; numerosas cone-
xões através de plasmodes-
mos com os elementos de 
tubo crivado

Floema Fornece substâncias aos 
elementos de tubo criva-
do, incluindo moléculas 
contendo informações e 
ATP

Fonte: Raven et al., 2005.
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radiculares) ou por um primórdio de raiz, a radí-
cula. Do mesmo modo, os meristemas apicais cau-
linares localizados no ápice caulinar podem ou não 
ter iniciado o desenvolvimento de um ramo. Se um 
primórdio caulinar está presente, este é denomi-
nado plúmula. 

Com a germinação da semente, o embrião 
inicia o seu crescimento e, gradualmente, se 
desenvolve numa planta adulta

Após a germinação da semente, o meristema 
apical caulinar forma, em uma sequência regular, 
folhas, nós e entrenós (Figs. 1.1D e 1.3A, F). Os 
meristemas apicais localizados nas axilas das fo-

lhas produzem ramos axilares (de origem exóge-
na), os quais, por sua vez, formam outros ramos 
axilares. Como resultado dessa atividade, a planta 
sustenta todo um sistema de ramos a partir do cau-
le principal. Se os meristemas axilares permane-
cem inativos, os ramos não se ramificam, como por 
exemplo, em muitas palmeiras. O meristema apical 
radicular, localizado na extremidade do hipocótilo 
– ou da radícula, conforme o caso – forma a raiz 
primária (primeira raiz; Groff e Kaplan, 1988). Em 
muitas plantas, a raiz primária forma ramificações 
(raízes secundárias) (Figs. 1.1D e 1.3A) a partir 
de novos meristemas apicais que se originam in-
ternamente do periciclo na raiz primária (origem 
endógena). As ramificações radiculares produzem 
novas ramificações, tendo como resultado um sis-
tema bem ramificado de raízes. Em algumas plan-
tas, especialmente em monocotiledôneas, o siste-
ma radicular de uma planta adulta se desenvolve a 
partir de raízes que têm sua origem no caule.

O crescimento descrito anteriormente corres-
ponde ao estágio vegetativo da vida de uma planta. 
No momento apropriado, determinado em parte pelo 
ritmo endógeno de crescimento e em parte por fato-
res ambientais, especialmente luz e temperatura, o 
meristema apical vegetativo do caule é modificado 
em reprodutivo, que no caso das angiospermas, se 
torna um meristema apical floral, que forma uma 
flor ou uma inflorescência. Dessa maneira, no ciclo 
de vida de uma planta, o estágio vegetativo é suce-
dido pelo reprodutivo.

Os órgãos vegetais que se originam a partir dos 
meristemas apicais sofrem um período de expan-
são em comprimento e largura. O crescimento ini-
cial de raízes e ramos sucessivamente formados é 
comumente denominado crescimento primário. 
O corpo da planta resultante desse crescimento é o 
corpo primário, que consiste de tecidos primá-
rios. Em muitas plantas vasculares sem sementes 
e monocotiledôneas, o esporófito realiza todo o seu 
ciclo de vida num corpo primário. As gimnosper-
mas1 e muitas angiospermas, incluindo algumas 
monocotiledôneas, apresentam um aumento em 
espessura do caule e da raiz por meio do cresci-
mento secundário. 

O crescimento secundário pode ser cambial, 
resultado da produção de células por um meriste-

1 Apesar de alguns trabalhos considerarem as gimnospermas 
como monofiléticas, a tendência da maioria é considerá-las como 
parafiléticas, indicando-as entre aspas. Mathews, S. 2009.

Cotilédones

Merisma
apical caulinar

Testa da
semente

Radícula

Meristema
apical radicular

Célula basal

Hipocótilo

100µm

FIGURA 1.8

Embrião maduro da bolsa-de-pastor (Capsella 
bursa-pastoris) em secção longitudinal. A parte 
do embrião abaixo do cotilédone é o hipocótilo. Na 
parte terminal inferior do hipocótilo está a raiz 
embrionária, ou radícula.
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ma denominado câmbio. O principal câmbio é o 
câmbio vascular, que origina os tecidos vascu-
lares secundários (xilema e floema secundários), 
resultando no crescimento em espessura do eixo 
(Fig. 1.3C, D), que é geralmente acompanhado 
pela atividade do câmbio da casca, ou felogênio, 
que se desenvolve na porção periférica do eixo em 
expansão e origina a periderme, sistema secun-
dário de revestimento que substitui a epiderme. 

O crescimento secundário do eixo pode ser di-
fuso, por meio de divisões e aumento das células 
do parênquima do tecido fundamental, sem estar 
relacionado a nenhum meristema especial loca-
lizado em uma região restrita do eixo. Esse tipo 
de crescimento secundário foi denominado cres-
cimento secundário difuso (Tomlinson, 1961), 
característico de algumas monocotiledôneas, como 
as palmeiras, e algumas plantas que possuem ór-
gãos tuberosos.

Os tecidos produzidos pelo câmbio vascular e 
felogênio são relativamente bem delimitados dos 
tecidos primários e são denominados tecidos se-
cundários. Estes, em conjunto, compõem o cor-
po secundário da planta. A adição secundária 
de tecidos vasculares e de revestimento torna 
possível o desenvolvimento de corpos vegetais de 
grande porte, muito ramificados, característico 
das árvores. 

Embora seja apropriado pensar numa planta 
como um organismo que se torna adulto ou ma-
duro, dentro do contexto de que ela se desenvol-
ve a partir de uma única célula em uma estrutu-
ra complexa e integrada capaz de se reproduzir, 
uma planta com semente adulta é um organismo 
em constante mudança. Ela mantém a capacidade  
de adicionar novos incrementos ao seu corpo por 
meio da atividade dos meristemas caulinares e 
radiculares, e de aumentar o volume dos tecidos 
secundários por meio da atividade dos meristemas 
laterais. Crescimento e diferenciação requerem a 
síntese e a degradação de material protoplasmáti-
co e da parede celular, e envolvem a troca de subs-
tâncias orgânicas e inorgânicas que circulam pelo 
sistema vascular e se difundem de célula a célula 
até seu destino final. Uma variedade de processos 
ocorre em órgãos especializados e tecidos, que 
provêm as substâncias orgânicas necessárias para 
as atividades metabólicas. Uma característica da 
planta viva que deve ser ressaltada é que as suas 
constantes mudanças são altamente coordenadas 
e acontecem em sequências ordenadas (Steeves e 

Sussex, 1989; Berleth e Sachs, 2001). Além disso, 
como outros organismos vivos, as plantas exibem 
fenômenos rítmicos, alguns dos quais claramente 
se encaixam na periodicidade do ambiente, o que 
também indica uma habilidade para medir o tempo 
(Simpson et al., 1999; Neff et al., 2000; Alabadi et 
al., 2001; Levy et al., 2002; Srivastava, 2002).
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