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1 Introduccion

En esta seccion del Atlas vamos a describir los érganos
de las plantas vasculares, y cémo se organizan los teji-
dos en cada uno de ellos. Se estima que hay maés de
250 mil especies de plantas vasculares. Sus ancestros
estan probablemente en un linaje de las algas verdes,
puesto que ambos, plantas vasculares y algas verdes,
tienen clorofila a y b, almacenan almidon verdadero
en los cloroplastos, tienen células con flagelos moviles,
tienen fragmoplasto y forman una placa celular du-
rante la divisién celular. Las algas madas proximas
evolutivamente parecen ser las de la familia Charo-
phyceae. Sin embargo, las plantas vasculares han
creado por si solas un cuerpo muy complejo (Figura
1), resultado de una larga evolucién, que presenta
organos muy especializados y adaptados a la vida ter-
restre.

Generalmente hablando hay dos grandes o6rganos
vegetativos (no reproductores) en la planta: el tallo
y la raiz. El tallo incluye al tronco y las hojas. La
raiz, tallo, y las hojas. La raiz fija la planta al suelo
y toma de éste el agua y las sales minerales disueltas.
La raiz es una estructura homogénea. Las raices lat-
erales surgen del interior de la raiz principal o también
a partir del tronco. El tronco sirve de soporte a las
hojas, flores y frutos, y conduce el agua y las sales
minerales desde la raiz a las hojas y las sustancias
elaboradas desde las hojas a las zonas de crecimiento
y a las raices. El tallo crece por unidades que son
los nodos e internodos. En los nodos estan las hojas.
Las hojas son érganos especializados en captar en-
ergia solar, producir sustancias organicas por medio
de la fotosintesis y liberar vapor de agua mediante la
transpiracion, ademads de estar disenadas para ofre-
cer poca resistencia al viento. En la base de las hojas
estan las yemas axilares que permiten la formacién de
ramas.

En la fase reproductiva de algunas plantas aparecen
las flores o inflorescencias, las cuales son consideradas
como érganos o, segin algunos autores, como un con-
junto de érganos que se dividen en parte estéril y en
parte fértil. Todas las estructuras florales son en re-
alidad hojas modificadas. En las flores se forman las
macroesporas o gametos femeninos y las microesporas
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o gametos masculinos. En ellas tiene lugar la fecun-
dacién que da lugar a un embrién, el cual quedara la-
tente hasta la germinacién. La semilla, también orig-
inada en la flor, estd formada por el embriéon y por
tejido nutritivo. La semilla estd rodeada por tejidos,
carnosos o no, que forman conjuntamente el fruto.
La germinacién, desarrollo del embrién de la semilla,
dard lugar a una nueva planta (Figura 2).

Practicamente todos los érganos estan formados
por tres sistemas de tejidos:

El sistema de proteccion, formado por epidermis
y peridermis, se sitia en la parte superficial de los
organos.

El sistema fundamental, formado por parénquima y
por los tejidos de sostén, se dispone debajo del sistema
de proteccion, y en tallos y raices puede extenderse
hasta la médula.

El sistema vascular, formado por los tejidos conduc-
tores xilema y floema, se dispone en diferentes partes
y con diferentes organizaciones segun el 6rgano y tipo
de planta.

Estos sistemas se distribuyen de manera carac-
teristica segin el érgano, la fase del desarrollo de la
planta y segin el grupo de plantas a la que pertenezca
dicho 6rgano.

La organizacién interna de estos sistema de tejidos
en troncos y raices es variable dependiendo de si el
crecimiento es primario o secundario. El crecimiento
primario se da en monocotiledéneas y dicotiledoneas
herbaceas, ademés de en los tallos jévenes de di-
cotiledoneas lenosas y gimnospermas. El crecimiento
secundario se da en dicotiledéneas lenosas y gim-
nospermas, y unas pocas monocotiledéneas. Las
diferencias entre un tipo de crecimiento y otro se
basan en la organizacién de los haces vasculares y de
los meristemos. En el crecimiento primario se pro-
duce sobre todo crecimiento en longitud mientras que
en el secundario se produce sobre todo crecimiento
en grosor. Aunque el crecimiento secundario estd re-
stringido a plantas actuales con semillas, los fésiles
indican que los helechos y los licopodios, plantas sin
semillas, tuvieron crecimiento secundario, pero no de-
jaron ningun descendiente. Las plantas con semil-
las parece que descubrieron el crecimiento secundario
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Figura 1: Esquema de los principales 6rganos de una planta vascular dicotiledénea.
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hace unos 400 millones de anos. dltimas distinguiremos entre monocotiledéneas y di-

_ . . , cotiledéneas.
Vamos a describir las diferencias entre drganos

de gimnospermas y angiospermas, y dentro de estas
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2 Laraiz

1. Introduccién

La raiz es la parte inferior del eje de la planta vy,
por lo general, esta enterrada en el suelo, aunque hay
raices que se desarrollan en el aire o en el agua. Al
conjunto de raices que una planta tiene en el suelo se
le denomina sistema radicular. Las principales fun-
ciones de las raices son fijar la planta al suelo y la
absorcion de agua y sales minerales. Otras funciones
son la de almacén, como en el caso de la remolacha,
zanahoria o batata, la sintesis de hormonas vegetales,
la aireacién de la planta en medios acudticos, como
medio de propagaciéon de nuevas plantas, etcétera.
En numerosas especies la raiz se asocia de manera
simbionte con determinadas especies de hongos para
formar micorrizas, y también algunas plantas, como
las leguminosas, se pueden asociar con bacterias de
manera simbionte formando unas estructuras denom-
inadas nédulos. Estas simbiosis permiten una mejor
absorcién de sustancias nitrogenadas por parte de la
planta.

Todas las plantas vasculares pueden generar raices,
aunque no se forman en algunas plantas vasculares
primitivas y algunas epifitas. Algunas plantas no vas-
culares, como los musgos y hepéticas, tienen unas es-
tructuras enterradas denominadas rizoides que sirven
para fijar la planta y absorber agua, pero carecen
de haces vasculares. Las raices verdaderas siempre
tienen haces vasculares con xilema y floema.

La velocidad de crecimiento o elongaciéon de las
raices depende de las condiciones ambientales como
humedad, temperatura, estaciéon del ano, especie de
planta, etcétera. Se ha estimado que en el maiz es de
5 a 6 cm por dia, en las hierbas comunes es de 10 a
12 cm por dia, y en los arboles de 3 a 5 cm por dia.
La profundidad a la que llegan también es variable
dependiendo de las condiciones del suelo y de la es-
pecie de planta. Asi, puede varias desde decenas de
centimetros en las herbaceas hasta decenas de metros
en los arboles. Normalmente las raices mas profundas
hacen a las plantas mas resistentes a las sequias.

El crecimiento y desarrollo de las raices depende del
aporte de moléculas carbonadas y fitohormonas desde
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del tallo. Por ejemplo, el periodo de formacién de fru-
tos y semillas reduce significativamente el crecimiento
de las raices. La relacién entre el tamano del tallo y de
la raiz depende de la especie y edad de la planta, y de
las condiciones ambientales. Esta relacién raiz/tallo
puede ir desde 0,12 en un bosque tropical, hasta 3 en
la remolacha, pasando por 0,5 en el maiz.

Las ramificaciones de las raices suelen tener una
alta tasa de mortalidad, dependiendo de la especie y
de la estacién del ano. De modo que, aparte del in-
cremento total del tamano de la raiz, la planta tiene
que producir muchas raices nuevas para mantener
su sistema radicular. Esto demanda mucha energia
procedente de la fotosintesis. Se estima que las raices
pueden consumir entre el 50 % y el 70 % de la pro-
duccion fotosintética de una planta. No esta claro por
qué las plantas necesita tantas raices, pero podria es-
tar relacionado con la busqueda constante de nutri-
entes y agua.

Una caracteristica de los sistemas radicales de
muchas especies de arboles es la capacidad para fu-
sionar raices de plantas diferentes. Esto se ha de-
mostrado en &arboles tropicales, muchas especies de
pino y otros arboles angiospermas. Estos ”injertos”
permiten una comunicaciéon de grupos de plantas a
través de sus raices y por tanto la capacidad de com-
partir recursos como agua, sales minerales, etcétera.

La funciéon de sujeciéon en las raices se da por
supuesta pero es muy importante porque la super-
vivencia de la mayoria de las plantas depende de su
capacidad para permanecer erectas por si mismas y
frente a distintas condiciones ambientales, como vien-
tos fuertes, peso de la nieve o de la propia estruc-
tura de la planta, efectos mecdnicos de los herbivoros,
etcétera. Indirectamente también ayuda a la estabil-
idad del propio suelo.

La absorciéon de agua es una funcién crucial de la
raiz pero no estd claro qué parte es la mas impor-
tante en este papel. Poca agua entra por la regién
meristematica, la mas apical, sobre todo por la caren-
cia de un sistema de conduccién funcional. Aunque
los pelos radicales son un entrada importante para
el agua, parece que la incorporaciéon de agua en las
zonas suberizadas mas maduras debe ser también im-
portante porque representan la mayor parte de la raiz
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y, a veces, las zonas no suberizadas son tan pequenas
que no explican la absorcién total de agua. En algu-
nas plantas una gran parte de la absorcién ocurre a
través de las hifas de los hongos con los que las raices
se asocian. El agua viaja de forma pasiva desde la
tierra hasta la estela (tejido vascular). Pero los nutri-
entes son captados activamente y tienen que cruzar
numerosas barreras. Son absorbidos por las mem-
branas de las células y luego transportados entre cito-
plasmas a través de los plasmodesmos. Sin embargo,
el agua no cruza las membranas celulares de forma
totalmente libre y para regular su flujo hay canales
de agua denominados acuaporinas con los que la raiz
puede controlar el flujo de agua.

Las raices son responsables de buscar recursos
hidricos en el suelo mediante un crecimiento dirigido a
través de la tierra. Esta busqueda hace que las raices
sean unas grandes transformadoras del suelo, no sélo
porque son capaces de romper rocas, sino porque se
asocian con hongos y bacterias, y actian como ele-
mentos que sujetan el suelo frente a erosion.

Algunas raices estdn especializadas en funciones
menos frecuentes. Por ejemplo, las plantas que cre-
cen en suelos encharcados o acuaticos suelen tener
raices aéreas que favorecen el intercambio de gases,
como es el caso de los manglares, donde crecen desde
el tallo y se sumergen en el agua y la arena bajo
el agua, o totalmente acudticas como en las plantas
acuaticas flotantes. Las raices que crecen en ambi-
entes acudticos desarrollan un parénquima especial
denominado aerénquima. En las plantas parasitas las
raices se adaptan para captar alimento de otras plan-
tas. Otras raices como las de las zanahorias, remo-
lacha y otras especies se convierten en zonas de alma-
cenamiento. En regiones con suelos pobres en fosforo
muchas dicotiledéneas desarrollan raices que se orga-
nizan en grupos. Se desarrollan desde el periciclo y
son pequenas, liberan acidos organicos y fosfatasas al
medio que ayudan a absorber el fosforo. Hay raices
contrictiles que aparecen en monocotiledéneas y di-
cotiledéneas. Son estructuras tipicas de aquellas plan-
tas que poseen bulbos o cormos como en el azafrian, o
diente de leén. Las raices pueden contraerse y atraer
a la planta muy cerca de la superficie del suelo, de
manera que el bulbo queda en la mejor posicién posi-
ble. Se llaman plantas gedfitas. La contraccion se
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Sistema axonomorfo Sistema fasciculado

Figura 3: Tipos de organizacién radicular.

produce por cambios en el volumen de las células del
cortex de la raiz.

2. Organizacién

La raiz es la primera estructura que brota del em-
bridén, situado en la semilla. Esta raiz inicial se de-
nomina radicula. La forma que adopta el sistema
radicular durante el crecimiento es diferente segtin el
tipo de planta. Puede haber una raiz principal o pri-
maria, derivada directamente de la radicula, y unas
ramificaciones denominadas raices laterales (Figura
3). Este tipo de raiz, caracteristico de las gimnosper-
mas y dicotiledéneas, se denomina axonomorfa. FEn
las raices axonomorfas la raiz primaria es importante
durante toda la vida de la planta. Estas raices, por
lo general, alcanzan gran profundidad en la tierra.
Aunque la raiz principal de las plantas perennes son
en general tan viejas como las propia planta, hay una
gran mortalidad en las raices laterales. Se ha esti-
mado que la mayor parte de las raices laterales méas
pequenas pueden vivir unos cuantos dias.

En el caso de muchas monocotiledéneas la raiz pri-
maria sélo es importante durante la primera etapa del
desarrollo, y es sustituida posteriormente por raices
que se originan del tallo o las hojas, todas ellas de
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igual tamano, formando un sistema radicular denom-
inado fasciculado. La poca profundidad de los sis-
temas fasciculados y la fuerza con que se sujetan al
suelo las hace especialmente convenientes para pre-
venir la erosién del suelo.

A las raices que surgen en la planta adulta desde el
tallo, hojas u otras raices (de manera diferente a las
raices laterales de las raices axonomorfas) se les de-
nomina raices adventicias. Son raices que surgen tras
el periodo embrionario a partir de células proximas
a los haces vasculares de cualquiera de estos 6rganos.
Algunas de estas raices son aéreas y sus células pueden
tener cloroplastos. Por ejemplo, las raices adventicias
en la hiedra son aéreas y se desarrollan a partir del
tallo o de las propias hojas. Hay plantas que pueden
propagarse por estolones, como las fresas, gracias a las
hojas, como las violetas africanas, o por tallos como
las moras. Se pueden desarrollar raices adventicias
desde cada una de estas estructuras.

3. Zonas de la raiz

Desde la zona apical hasta las partes mas maduras
de una raiz se pueden distinguir diferentes zonas
(Figura 4), que suelen aparecer en todas las raices,
aunque la longitud de cada una de ellas depende de
la especie y las condiciones ambientales. Son las sigu-
ientes:

Zona d AN N Pelos
muar:iir:cién ‘g’h}\\]&‘\ - radicales

Zona
de elongacion

Zona
de division

Zona ~__Ceélulas
apical iniciales

Caliptra
Figura 4: Zonas de una raiz.

Zona apical. En esta zona se encuentran el meris-
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temo apical radical y una cubierta protectora denom-
inada cofia o caliptra. EIl meristemo apical radical
estd formado por una zona de células iniciales a par-
tir de las cuales se originaran el resto de las células de
la raiz. Estas células iniciales poseen una tasa de di-
visién baja. Alrededor de este centro hay zonas meris-
tematicas denominadas protodermis y procambium,
que dardn lugar a la epidermis, vasos conductores y
tejido fundamental, respectivamente. Parece que las
células iniciales estan controladas por el centro qui-
escente, que se localiza préximo a ellas. La calip-
tra, ademas de proteger fisicamente al meristemo api-
cal radicular, libera sustancias mucilaginosas y célula
muertas que se convierten en un lubricante que facilita
el crecimiento y contrarresta la abrasién.

La raiz crece por proliferacion y elongacién de las
células producidas en el meristemo radical. Un hecho
interesante es que este crecimiento necesita moléculas
carbonadas que deben llegar desde otras partes de la
planta por el sistema vascular, pero el sistema vascu-
lar esta separado varios milimetros del propio meris-
temo. Por tanto el suministro al meristemo radical
apical ha de involucrar a células de la zona de elon-
gacién y maduracién (ver méas abajo)

En la zona apical, en concreto en una zona cen-
tral de la caliptra denominada columnela formada por
dos columnas de células, se encuentra el sensor de
gravedad que permite a las raices crecer hacia el inte-
rior de la tierra, crecimiento denominado geotropismo
positivo. Este sensor estd formado en realidad por
una células denominadas estatocitos. Poseen un gran
tamano y su citoplasma central estd libre de organulos
y de haces de citoesqueleto. El nucleo se situa en la
mitad hacia el tallo y el reticulo se encuentra en la per-
iferia, como la mayoria de los otros organulos. Posee
amiloplastos denominados estotolitos se depositan en
el fondo gracias a la gravedad. Los amiloplastos sed-
imentados interactian con las membranas celulares
de la célula y desencadenan una respuesta que im-
plica la liberacion de auxina que se transporta lat-
eralmente por el 6rgano. Son estos niveles laterales
los que varfan en funcién de la gravedad, y modifi-
can la curvatura del 6rgano. Este efecto estd ausente
temporalmente en las raices laterales recién formadas
pero aparece cuando alcanzan una cierta longitud.
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Zona de divisién celular. Es la zona que esta a
continuacién de la zona de células iniciales y es donde

se produce la mayoria de las divisiones celulares.

Zona de elongacién. Esta parte de la raiz es de unos
pocos milimetros de longitud y en ella las células in-
crementan su tamano. La raiz puede crecer en lon-
gitud por esta elongacién celular, ademds de por la
adicién continua de nuevas células.

Zona de maduracién. Aqui comienzan las células
a adquirir sus caracteristicas celulares que le permi-
tirdn ser células funcionales, cada una de ellas for-
mando parte de uno de los tejidos primarios de la
raiz. En esta zona aparecen los pelos radicales por
diferenciacién de células epidérmicas.

La separacién entre todas estas zonas no es nitida
y, por ejemplo, las células que formaran parte de los
vasos conductores empiezan a diferenciarse ya en la
zona de elongacién. Cada una de estas zonas se ira
desplazando hacia el extremo de la raiz a medida que
se produce la elongacién de la raiz.

Las raices pueden presentar crecimiento primario
y secundario. El primero supone fundamentalmente
crecimiento en longitud, mientras que el segundo es
en grosor. El tipo de crecimiento y el grupo de plan-
tas al que pertenece una raiz son las caracteristicas
que vamos a utilizar para estudiar su anatomia mi-
croscépica. Debido a la ausencia de nudos y en-
trenudos la estructura de la raiz es sencilla y bastante
similar a lo largo de toda su extension.
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4. Evolucion

Todas las plantas vasculares actuales tienen raices
verdaderas, con gravitropismo positivo y con una ca-
peruza protegiendo el meristemo. Las primeras plan-
tas no poseian raices sino rizoides. Se inventaron
de forma independiente por las plantas con semil-
las, en licofitas, esfenofitas y helechos. Los registros
fésiles indican que hay raices que se han inventado de
manera independiente durante la evolucién. Esto es
asi porque el grupo de plantas del que surgieron to-
das las plantas actuales carece de raices verdaderas,
pero también las que dieron lugar a las licofitas y a
las plantas con semillas, luego probablemente las in-
ventaron por separado. Las raices han evolucionado
aparéntemente poco, quizé debido a que la presién de
seleccién del medio subterrdneo no es tan cambiante
como el aéreo.

Las licofitas tienen caracteristicas ancestrales en
las raices como la ramificacién por bifurcaciéon y no
todas tienen endodermis. Los meristemos de licofi-
tas pueden ser multicelulares o con una séla meris-
tematicas. Las raices de las eufilofitas no se bifurcan
por ramificacién: en los helechos las nuevas raices sur-
gen desde la endodermis y en las plantas con semilla
desde el periciclo. Las raices tienen una protoestela,
0 una organizacion que podria derivar de una pro-
toestela, una caracteristica de los tallos de las plantas
primitivas, por que lo que se sugiere que la raiz surgio
como una adaptacion de un tallo.

Los rizoides son estructuras radiculares unicelulares
o multicelulares que emanan de estructuras no radic-
ulares en los gametofitos de vida libre de briofitas,
licofitas y monilofitas. Las raices verdaderas surgen
de los esporofitos de las plantas vasculares actuales.



3 La raiz primaria

La raiz primaria es componente basico del sistema
radicular. Influye enormemente en la forma del sis-
tema radical y es la responsable de la extension de
éste. Las raices primarias crecen en longitud debido a
la actividad del meristemo apical, el cual estd prote-
gido por la cofia o caliptra. Las células resultantes de
esta actividad meristematica se organizan formando
una estructura denominada raiz primaria. Se dice en-
tonces que la raiz esta en crecimiento primario. Es
una organizacién sencilla en comparacién con la del
tallo, lo cual se debe a la ausencia de nudos, en-
trenudos y hojas. Esta organizacién se supone que es
mas ancestral, es decir, més parecida a la que tenian
las primeras plantas terrestres. El meristemo apical
radical estd formado por el centro quiescente, que
forma el nicho de las células iniciales (Figuras 5, 6
y 7). Estas células iniciales rodean a las células del
centro quiescente y son las células troncales indifer-
enciadas a partir de las cuales se generan las células
progenitoras que por divisién, elongacién y diferen-
ciacién dardn lugar a todos los tipos celulares de la
raiz primaria. Los tejidos que formaran el cuerpo de
la raiz primaria se forman hacia el lado opuesto a la
punta de la raiz. Hacia la punta de la raiz se forman
las células de la cofia o caliptra, estructura que prote-
gera al meristemo apical. También hacia el extremo
de la raiz se forman una filas de células que forman la
llamada columnela, donde se encuentran los estatocis-
tos, células especializadas en sentir la gravedad y diri-
gir el crecimiento de la raiz. Las células progenitoras
que daran lugar a la mayor parte de las células de la
raiz primaria proliferaran en la llamada zona de pro-
liferacién, posteriormente incrementaran su tamano
en la zona de elongacion y finalmente se diferenciardn
en la zona de diferenciacién o maduracion.

Independientemente del grupo de plantas, una raiz
primaria presenta una epidermis, o rizodermis, en
general uniseriada (una sola capa de células), que
carece de estomas y presenta pelos radicales en la
zona de maduracién, regién situada a continuacién
de la zona de elongacién (Figuras 5, 6 y 7). En gen-
eral la epidermis de las raices primarias, sobre todo
cerca del extremo apical, presenta células con una
cuticula delgada o ausente, lo que favorece el paso
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Figura 5: Zonas de una raiz.
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Figura 6: Esquema de la formacién de los principales lina-
jes celulares a partir del meristemo apical de una raiz pri-
maria de Arabidopsis (modificado de Peret et al., 2009).

de agua y sales minerales. También tiene un funcién
de protecciéon. En algunos casos, como en las raices
de plantas xerdfitas o en el de las raices proximas a la
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Figura 7: Esquema de la formacién de los principales lina-
jes celulares que forman los haces vasculares en la raiz de
Arabidopsis (modificado de Furuta et al., 2014).

superficie, aparece justo debajo de la epidermis una
capa delgada de células con paredes suberizadas de-
nominada hipodermis, que puede especializarse mas
y recibir el nombre de exodermis. La exodermis es
una capa que aparece bajo la epidermis de muchas
angiospermas. Estructuralmente y funcionalmente es
muy parecida a la endodermis (ver més abajo). Ac-
tuaria como una segunda barrera frente a la libre di-
fusién de sustancias. La exodermis controla la en-
trada y salida de agua y solutos de la raiz. La ex-
odermis tienen ldminas de suberina en su pared pri-
maria y una banda de Caspary en sus paredes radiales
y transversales. En aquellas plantas que viven maés
de un ano y que no tienen crecimiento secundario,
la epidermis puede tener cuticula gruesa y funcionar
como protecciéon, mientras que en otras la epidermis
se desintegra y es sustituida por una exodermis con
paredes lignificadas y suberizadas, pero manteniendo
el citoplasma vivo.

Los pelos radicales son los principales responsables
de la absorcion de agua y sales minerales. Son células
epidérmicas alargadas localizadas en la zona de madu-
racion de la raiz que aumentan enormemente la su-
perficie en contacto con el medio externo, y por tanto
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la capacidad de absorcién. Los pelos radicales van
creandose y desapareciendo a medida que la raiz va
creciendo, puesto que la zona de maduracion siempre
estd a una distancia mas o menos constante del ex-
tremo apical de la raiz. El nimero de pelos radicales
pude variar desde 20 a 500 por cm2 en las raices de
los arboles hasta més de 25000 por cm2 en el cen-
teno de invierno. Aunque en una misma especie varia
también con las condiciones del suelo.

Hay tres patrones de disposicién de los pelos rad-
icales y su densidad depende de las condiciones am-
bientales (Figura 8). Por ejemplo, cuando hay caren-
cia de fostato inorganico en el suelo la produccién de
pelos radicales aumenta para incrementar la superfi-
cie de absorcién de la raiz. En los pelos radicales se
encuentran también numerosos microorganismos sim-
biontes tales como las bacterias fijadoras de nitrégeno.

Debajo de la epidermis, o de la hipodermis, esta la
corteza, que en las raices es caracteristicamente ancha
o muy ancha (mucho més que en el tallo) y estd con-
stituida por lo general por parénquima especializado
en el almacenamiento, fundamentalmente almidén.
Estd muy desarrollada esta funcién en plantas como
la zanahoria y la remolacha. En estas especies, in-
cluso el xilema secundario es muy parenquimatoso y
funciona como centro de almacén. , aunque en las
raices aéreas el parénquima puede ser clorofilico. Este
parénquima contiene una compleja red de espacios in-
tercelulares que facilitan la aireacién del raiz y en
las raices acudticas se especializa como parénquima
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Figura 8: Tipos de distribucién de los pelos radicales (mod-
ificado de Salazar-Henao et al., 2016).
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aerifero. Las células parenquimaticas de la corteza
dejan numerosos espacios intercelulares por los que
circula el agua absorbida por los pelos y por la epi-
dermis (via apoplasto). Ademds, las células paren-
quimaticas se relacionan entre si mediante plasmod-
esmos que permiten el paso de las sales minerales
a través de sus citoplasmas (via simplasto). En la
corteza puede haber esclerénquima y colénquima, so-
bre todo en la periferia.

Un rasgo distintivo de las raices en crecimiento pri-
mario es la presencia de la endodermis en la capa
mas interna de la corteza (Figura 9). Aunque es car-
acteristica de las raices, también aparece en algunas
hojas y tallos. La endodermis es una estructura con-
servada evolutivamente desde los helechos hasta las
plantas con flores. Se diferencia pronto en la raiz y es
funcional en el zona de los pelos radicales. La endo-
dermis estd formada por una sola capa de células com-
pactas con paredes primarias parcialmente impreg-
nadas con suberina, las cuales forman una cinta de-
nominada banda de Caspary. La fuerte compactacion
de las células y la impermeabilidad de la banda de
Caspary hace que el agua, y sustancias disueltas, que
quieran llegar hasta los haces vasculares tengan que
hacerlo a través del citoplasma de las células de la
endodermis (es decir, por via simplastica). La mem-
brana plasmatica se encuentra fuertemente adherida
a la pared celular en las zonas de la banda de Caspary.
Por tanto, la endodermis es una barrera a la difusién
que controla qué sustancias llegan desde el exterior
a los haces vasculares, y desde ahi a toda la planta.
En las zonas de la raiz con crecimiento secundario
tanto corteza como endodermis suelen desprenderse
(ver siguiente pagina).

Las bandas de Caspary son impregnaciones de la
pared primaria que rodean a las células endodérmicas
como un cinturén en la direccién longitudinal. No
es una pared secundaria. Las impregnaciones se con-
tinian entre células vecinas a través de la lamina me-
dia. Tridimensionalmente es como una red de pesca
formando un cilindro, donde la cuerda es la banda de
Caspary y los huecos son las células. La banda de
Caspary esta lignificada. Las células de la endoder-
mis que se encuentran cerca de los polos del xilema
no suberizan y se denominan células de pasaje. En
coniferas no se han encontrado plasmodesmos en las
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células de la endodermis, luego la entrada de agua
debe ser por las células de pasaje. La ultraestructura
de la pared celular de las células de endodermis es
similar en todas las especies y sdlo se diferencian en
el grosor de las laminas de suberina que se depositan
sobre la pared de las células tras la formacion de la
banda de Caspary. En algunas especies la endoder-
mis sufre una tercera fase de desarrollo en la que sus
paredes se engruesan y lignifican méas. Es cuando las
bandas de Caspary adoptan una forma de U, cuando
se observan en cortes transversales. Las células de
pasaje siguen sin embargo con paredes celulares fi-
nas. El crecimiento de las raices lleva a la muerte
de las células de la endodermis y a su desaparicion.
En las pteridofitas, plantas sin semillas, y en algunas
especies de cereales, la endodermis puede funcionar
como tejido meristematico y producir raices laterales.

Debajo de la endodermis nos encontramos con una
o dos capas de células parenquimaticas de paredes
muy delgadas que constituyen el periciclo, las cuales
conservan su capacidad meristemdtica. A partir de
ellas se forman los primordios radiculares, que se de-
sarrollan y dan lugar a las raices laterales de las plan-
tas con semillas. En las partes mas viejas de la raiz
el periciclo esta esclerificado. En las plantas con crec-
imiento secundario el periciclo contribuye a la for-
macion del cdmbium vascular y al cAmbium suberoso.

En el centro de la raiz nos encontramos los teji-
dos vasculares que se organizan de forma radial, es
decir, el xilema y el floema primarios se disponen en
cordones separados y alternos. Segun el nimero de
cordones de xilema y floema podemos encontrarnos
con raices diarcas (2), triarcas (3), tetrarcas (4), es-
tas ultimas tipicas de dicotiledéneas y gimnospermas
(Figura 10). Por el contrario, las raices adventicias
de las monocotiledéneas son poliarcas, con numerosos
cordones de xilema y floema que se disponen de man-
era circular. El niimero de cordones suele ser carac-
teristico de especie, aunque no siempre es asi. Por
tanto, el centro de la raiz estd ocupada por xilema
primario en la mayoria de los casos, pero en algunas
especies hay una medula. En la raiz primaria el pro-
toxilema se dispone en el extremo de las costillas del
metaxilema. En las raices es més dificil distinguir el
protofloema del metafloema.
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Figura 9: Organizacién de una raiz primaria tipica de dicotiledénea.
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Figura 10: Tipos de raices en funcién del nimero de cordones de haces vasculares.
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Las raices laterales se originan después del periodo
embrionario y determinan la organizacién radicular
de la planta. El proceso comienza internamente en
el periciclo y a corta distancia del extremo apical, en
una regiéon denominada zona de diferenciacion. Esto
es diferente a cémo se originan las ramas y las hojas,
las cuales se forman a partir de meristemos superfi-
ciales del tallo, de una manera denominada exdgena.
Las raices laterales no se forman en cualquier parte
del periciclo sino que tienen un patrén de formacion
condicionado por la disposiciéon de los haces vascu-
lares. Los primordios de las raices laterales suelen
iniciarse en lugares opuestos a los polos del protox-
ilema en dicotiledéneas o a los polos del floema en
algunas monocotiledéneas. En algunas especies, la
endodermis también participa en la formacion de las
raices laterales.

Las raices adventicias se generan también postem-
brionariamente y surgen de células proximas a los
haces vasculares, bien de forma natural o de forma
inducida. Esto puede ocurrir en tallos u hojas, o en
las propias raices.

Las micorrizas. La zona de absorciéon de agua por
la raiz ocurre en la zona de los pelos radicales, que en
general y comparada con el porte de la planta es rela-
tivemente pequena. Por ello, muchas plantas han bus-
cado ayuda en los hongos. Las micorrizas son asocia-
ciones simbiéticas entre raices y hongos (ascomicetes
y basidiomicetes). Aparentemente, esta asociacién se
da en el 95 % de las plantas terrestres. El hongo pro-
porciona agua y sales minerales, mientras que desde
las células de la raiz se transfieren al hongo produc-
tos de la fotosintesis. Hay dos tipos: la ectomicor-
rizas y las endomicorrizas.
man un entramado denso de hifas en torno a la punta
de la raiz. Algunas de estas penetran la epidermis
y el cortex radicular entre las espacios intercelulares
formando una red denominada red de Harting. La
mayor parte de las especies, sin embargo, tienen una
asociacion de tipo endomicocorriza. En este caso las
hifas no forman una vaina en torno a la punta de la
raiz, sino que las hifas penetran en la raiz y prolif-
eran en el parénquima cortical. Las hifas atraviesan
las paredes celulares de las células parenquimaéticas
y se disponen entre la pared celular y la membrana
plasmética. Aqui se ramifican y forman estructuras

Las ectomicorrizas for-
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conocidas como arbusculos.
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4 Raiz primaria. Monocotiledénea.

Pelos
radicales

Parénquima
cortical

PX: Traquea, Protoxilema
Mx: Traquea, Metaxilema ‘

ok owd

Mono-

Organo: raiz, crecimiento primario.
cotileddénea.

Especie: zarza (Smilaz sp).

Técnica: Safranina-azul alcidn en cortes de para-
fina.

Esta imagen corresponde a una raiz poliarca de una
monocotiledénea. La epidermis uniseriada presenta
un cuticula un poco mas gruesa que en dicotiledéneas.
Entre las células epidérmicas podemos observar pelos
radicales mas o menos largos. La corteza es ancha y
presenta como particularidad en este grupo de plan-
tas la presencia, ademés de parénquima, de un es-
clerénquima ma&as o menos desarrollado que, en esta
imagen, se sitda justo debajo de la epidermis. La
endodermis, con su patente banda de Caspary, no da
paso a un periciclo, sino que en su lugar se encuentran
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dos o tres filas de células de paredes gruesas Yy,
por tanto, incapaces de realizar su actividad meris-
tematica. Esta observacion nos indica que las células
del periciclo se han esclerificado y que este corte
transversal corresponde a la parte mas madura de la
rafz. La mayoria de las raices adventicias carecen de
crecimiento secundario, por lo que no es extrano que
las partes mas maduras presenten una estructura pri-
maria.

Un elevado ntimero de cordones de xilema primario
caracterizados por los grandes vasos o traqueas se
disponen en circulo dejando en el centro de la raiz una
zona medular mas o menos desarrollada formada por
células de esclerénquima de paredes gruesas. La pres-
encia de médula es una caracteristica que diferencia
a las monocotiledéneas de los otros grupos de plan-
tas. Pequefios grupos de células apretadas se disponen
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entre los cordones de xilema y la endodermis consti-
tuyendo el floema primario.

Atlas de la Universidad de Vigo E’]



5 Raiz primaria. Dicotileddénea.
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Organo: raiz con crecimiento primario, di-

cotiledonea.
Especie: botén de oro (Rannunculus repens).
Técnica: corte de parafina, safranina-azul alcian.

Esta foto muestra una tipica raiz primaria triarca
de dicotiledénea. En la superficie la epidermis esta
formada por una tunica capa de células de pequeno
tamafio con una cuticula muy fina y una cantidad
reducida de pelos radicales. Debajo de la epidermis
se desarrolla una amplia corteza (caracteristica de las
raices) formada por parénquima de almacenamiento
cuyas células dejan entre ellas espacios intercelulares
por donde circula el agua. En el centro de la raiz
se encuentra el cilindro central vascular rodeado por
la endodermis, estructura caracteristica de todas las
raices en crecimiento primario. Sus células presentan
la banda de Caspary (aunque en esta imagen no se
distingue). Las células endodérmicas que se observan
en la imagen parecen estar rodeadas totalmente por
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una capa de suberina, pero en realidad sélo es una
banda a modo de cinta que rodea parcialmente a las
células. La fila de células situadas debajo de la endo-
dermis con aspecto de células parenquimaticas con-
stituyen el periciclo y conservan su capacidad meris-
tematica ya que forman los primordios de las raices
laterales.

Los tres haces de xilema primario se disponen como
radios que se extienden hasta el centro de la raiz,
lo que hace que este tipo de raices carezcan de zona
medular. El xilema esta formado casi exclusivamente
por traqueas. Las de pequeno didmetro corresponden
a las de protoxilema (hacia el exterior del cilindro cen-
tral) y las de mayor calibre a las de metaxilema (ha-
cia el interior del cilindro central). Alternando con
el xilema primario se encuentran pequenos grupos de
células apretadas que constituyen el floema primario,
donde no es posible distinguir entre los distintos tipos
celulares que lo componen. Entre ambos tejidos vas-
culares se sitia el meristemo que los originé.



6 Raiz secundaria

El crecimiento secundario provoca el crecimiento en
grosor de las raices y causa la pérdida de los tejidos
primarios como la epidermis, el cértex, incluyendo la
hipodermis y la endodermis. Se desarrolla ademas
una corteza suberizada que impide la entrada de agua,
aunque aun podria entrar si existen lenticelas.

El crecimiento secundario es importante en los tal-
los para numerosas industrias relacionadas con la
madera. El crecimiento secundario en las raices y
como afecta al resto de la planta es importante para
la propia planta y su productividad. La mayoria de las
plantas monocotiledéneas no tienen capacidad para el
crecimiento secundario. Probablemente porque pier-
den el procdmbium cuando éste desaparece de los
haces vasculares. El crecimiento secundario de las
raices se ve favorecido por las hormonas auxina, cito-
quininas y giberelinas y por las estrilactonas.

Solo la raiz principal y las laterales méas grandes
de gimnospermas y dicotiledéneas tienen crecimiento
secundario tipico, el cual produce el crecimiento en
grosor. El crecimiento secundario se inicia cuando
el procambium que existe entre el floema y xilema
primarios se convierte en cdmbium vascular. Inicial-
mente, segin el nimero de haces de floema, se for-
mara un numero variable de zonas de cdmbium vas-
cular (Figura 11). Al mismo tiempo, las porciones del
periciclo opuestas a los polos del xilema primario se
dividen periclinalmente y las células que quedan in-
ternamente se convierten en caAmbium vascular. Mas
tarde el cAmbium vascular originado entre los haces
conductores y el originado desde el periciclo se unen
para formar una estructura continua, que es en reali-
dad la pared de un cilindro hueco que se extiende a lo
largo de la raiz. Poco después de su cierre comienza a
producir floema secundario hacia el exterior y xilema
secundario hacia el interior. A medida que origina
xilema secundario, éste se va acumulando en el inte-
rior y empuja a todos los tejidos externos, incluido el
cambium vascular, hacia el exterior. Este empuje es
el responsable del crecimiento en grosor. Por tanto,
el incremento en grosor de la raiz se debe sobre todo
a la acumulacion de xilema secundario.

De este modo la raiz secundaria adopta una estruc-
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tura similar a la del tallo secundario. De hecho hay
una continuidad tanto en los haces vasculares como
en el cambium vascular entre la raiz y el tallo se-
cundarios, y no existe zona de transicién para estas
estructuras entre raiz y tallo, la cual si existe du-
rante el crecimiento primario. La mayor proporcion
de liber (floema) frente al lefio (xilema) y unos anillos
de crecimiento menos precisos enl a raiz son diferen-
cias que pueden distinguirla del tallo. En la raiz, al
igual que en el tallo, el cdAmbium vascular estd for-
mado por dos tipos de células: las iniciales fusiformes
y las iniciales radiales. Las primeras originan grupos
de células dispuestas de manera axial o vertical y las
segundas células dispuestas de manera horizontal.

La formacion de la peridermis, la zona mas
periférica de la raiz, ocurre a partir del meristemo
felégeno después de que haya comenzado la formacién
del tejido vascular. En las raices lenosas, el felégeno
se origina en el periciclo, y produce tejido protector
hacia afuera llamado suber o vulgarmente llamado
corteza. Asi, se eliminan todos los tejidos que queden
externamente como el parénquima cortical y la epi-
dermis. Ahora, el xilema secundario, que es bastante
parenquimatoso, se convierte en el principal centro de
almacén de la raiz.

Las estructuras que nos encontramos en una raiz
secundaria desde la superficie hasta el interior son las
siguientes:

Epidermis/cértex/peridermis. Puede haber raices
con crecimiento secundario mas o menos desarrollado.
Las menos desarrolladas poseen epidermis y un cortex
superficial formado principalmente por tejido paren-
quimatico, denominado parénquima cortical. En las
raices con crecimiento secundario avanzado la epider-
mis y el cortex se sustituyen por la corteza o perider-
mis, que es un tejido de proteccién producido por el
meristemo denominado felégeno. Como hemos men-
cionado, éste es un meristemo lateral que procede en-
teramente del periciclo.

Floema secundario. Se forma a partir del cAmbium
vascular, hacia la parte exterior. Su formacion
provoca que el floema primario se convierta en tejido
residual.

Cambium vascular. Es el meristemo lateral princi-
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Figura 11: Raiz secundaria.

pal responsable del crecimiento en grosor de la raiz.
Produce floema secundario hacia el exterior y xilema
secundario hacia el interior. Conforme la raiz va cre-
ciendo en grosor el cAmbium vascular se va alejando
del eje central.

Xilema secundario. Producido por el cAmbium vas-
cular. Forma la madera y en las raices gruesas es
tejido muerto. El xilema secundario mas reciente es
el mas superficial. La proliferacion de las células ini-
ciales radiales producen los radios vasculares, clara-
mente visibles en secciones transversales.

Xilema primario. Se encuentra en la parte mas in-
terna de la raiz y se produjo durante el crecimiento
primario. Es tejido muerto.

El crecimiento secundario de la raiz depende tanto
de factores internos, la especie de planta, como de
factores externos como humedad, minerales, y otros
nutrientes. En general el crecimiento secundario de
las raices proporciona a esos segmentos de raiz una
mayor conducciéon de agua y minerales, mayor so-
porte mecanico, y una mayor resistencia a patégenos
y herbivoros. Por el contrario aumentan el coste
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metabdlico para la planta. Asi, las plantas tienen
que decidir entre tener raices mas grandes, mejor con-
duccién hidrica y, por tanto, captar mas recursos del
suelo (agua y minerales), cuando los hay, y la canti-
dad de energia que usan para generar y mantener tal
desarrollo de dicha raiz. Si hay pocos recursos podria
no compensar tal desarrollo radicular. Una mayor o
menor tasa de crecimiento secundario se consigue var-
iando la actividad del cAmbium vascular.

Algunas especies disminuyen el crecimiento secun-
dario como una adaptacién a suelos pobres en re-
cursos, por ejemplo agua. En estos casos las plan-
tas incrementan la longitud de sus raices para explo-
rar mayor volumen de suelo, aunque tengan menos
conductividad hidraulica. Sin embargo, hay especies
que pueden mantener la actividad del cdmbium vas-
cular en ambientes aridos porque estan especialmente
adaptadas a dichos ambientes. También existe una
dicotomia para la planta entre proteccién frente a
patogenos y asociacion con bacterias y hongos. Mien-
tras que el crecimiento secundario crea una capa pro-
tectora que le protege frente a herbivoros presentes
sobre todo en las capas superiores, también le impide
asociarse con microorganismos para formar nédulos o

Gl
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micorrizas. Por ejemplo, la carencia de fésforo es ca- Bibliografia
paz de enlentecer el crecimiento secundario y extender

. . . . Strock CF, Lynch JP. 2020. Root secondary
en el tiempo la asociaciéon con micorrizas.

growth: an unexplored component of soil resource ac-
Antes de que la semilla entre en dormancia, el em- quisition. 126: 205-218.
brién consta de un epicétilo que tiene un meristemo
apical y dos cotiledones, el hipocdtilo y una radicula
(raiz inmadura). En este estado el suspensor se ha
desintegrado.

Atlas de la Universidad de Vigo m



7 Raiz secundaria. Dicotileddnea.

Raiz: raiz con crecimiento primario, dicotiledonea.

Especie: botén de oro (Rannunculus repens).
Técnica: corte de parafina, safranina-azul alcian.

Seccién transversal de la raiz en crecimiento secun-
dario de una dicotiledénea. Se aprecia en la superfi-
cie el comienzo de la formacion de la peridermis con
células ain poco suberificadas. Debajo, la corteza
estd formada por parénquima que deja grandes espa-
cios intercelulares. El cAmbium vascular, no senalado
en la imagen, se dispone en forma de cilindro continuo

Atlas de la Universidad de Vigo
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entre el floema secundario y el xilema secundario.
Este meristemo origina el floema secundario hacia el
exterior, del que sobresale el floema primario a modo
de conos dispuestos hacia la corteza, y hacia el inte-
rior un xilema secundario que empuja al xilema pri-
mario hacia la zona medular. En el xilema secundario
podemos observar pequenos grupos de traqueas que
se disponen de manera radial dejando entre ellos unos
radios parenquimaticos medulares anchos. Pequenos
grupos de células de esclerénquima se localizan en
circulos delimitando el xilema primario.
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