CAPITULO 17

Plantas Vasculares sem Sementes

Remocao do arsénico. A pteriddfita, Pteris vittata, transporta o arsénico de solos contaminados de suas
raizes para as suas frondes, onde o metaloide téxico se acumula em niveis elevados. As frondes podem,
entdo, ser cortadas, removendo-se o arsénico do ambiente. Ja foi identificado um gene que codifica a
proteina da membrana envolvida no bombeamento do arsénico para os vacuolos das células vegetais,
protegendo a célula de leséo.
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As plantas, como todos os seres vivos, t€m ancestrais aquaticos. A historia da evolugao das plantas
esta, portanto, inseparavelmente relacionada com a ocupagao progressiva do ambiente terrestre € o
aumento da sua independéncia da agua para a reprodugdo. Neste capitulo, discutiremos
primeiramente as caracteristicas gerais da evolug¢ao das plantas vasculares — caracteristicas ligadas a
vida no ambiente terrestre — e a organizagao do corpo destas plantas. Descreveremos entdao as plantas
vasculares sem sementes € contaremos a historia dos licopodios, samambaias e cavalinhas.

Evolucao das plantas vasculares

No capitulo anterior, mencionamos que as bridfitas e as plantas vasculares compartilham varias
caracteristicas importantes € que juntos estes dois grupos de plantas — ambas com embrides
multicelulares — formam uma linhagem monofilética, as embriofitas. Como ja discutido, foi levantada
a hipotese de que esta linhagem tenha ancestrais em comum com organismos semelhantes as algas do
taxon Charophyceae (ver Capitulo 15). Tanto as briofitas quanto as plantas vasculares apresentam um
ciclo de vida basicamente similar — a alternancia de geragdes heteromorficas — no qual o gametofito
difere do esporodfito. Nas bridfitas, no entanto, duas caracteristicas sdo importantes: a presenga de um
gametofito de vida livre, que geralmente € a geracdo mais proeminente, € um esporofito que esta
permanentemente ligado ao seu gametofito parental, do qual € nutricionalmente dependente. Por outro
lado, as plantas vasculares tém esporodfitos de vida livre, que sdo mais proeminentes que oS
gametofitos (Figura 17.1). Assim, a ocupacao da terra pelas bridfitas ocorreu com €nfase na geracao
produtora de gametas e o requerimento por agua para possibilitar ao seu anterozoide movel nadar até
a oosfera. Essa necessidade de agua indubitavelmente explica o pequeno tamanho e a forma
rastejante da maioria dos gametofitos de briofitas.

PONTOS PARA REVISAOQ

Apbs a leitura deste capitulo, vocé devera ser capaz de responder as seguintes questoes:

Quais foram os passos mais importantes, noinicio da histéria da evolu¢ao das plantas, que contribuiram para o sucesso das plantas vasculares na ocupacdao doambiente
terrestre?

2. Que explicagdes existem para a origem evolutiva dos microfilos e megafilos? Quais grupos de plantas vasculares sem sementes tém microfilos? Quais tém megafilos?

3. 0 que significahomosporia e heterosporia? Quais sao os tamanhos relativos dos gametdfitos produzidos por plantas homosporadas e heterosporadas?

Quais sdo as caracteristicas de cada um dos sequintes filos de plantas vasculares sem sementes: Rhyniophyta, Zosterophyllophyta, Trimerophytophyta, Lycopodiophyta
e Pteridophyta? Quais destes grupos sdo exclusivamente filos fosseis?

5. Como os eusporangios diferem dos leptosporangios quanto a sua estrutura e desenvolvimento?



6. Quais samambaias sao eusporangiadas? Quais sao leptosporangiadas?

17.1 Cooksonia. A mais antiga planta vascular conhecida, Cooksonia, consistia em eixos dicotomicamente
ramificados. Este fossil, que foi encontrado em Shropshire, na Inglaterra, € do Siluriano Superior (414 a 408
milhdes de anos). Seus ramos aéreos sem folhas tém 2,5 cm de comprimento, e 0s esporangios ou estruturas
produtoras de esporos localizam-se no apice deles. Essas pequenas plantas, que nao cresciam mais do que
6,5 cm, provavelmente viveram em ambientes umidos, tais como planicies lodosas.

Relativamente cedo na historia das plantas, o aparecimento de um sistema condutor de fluidos
eficiente, consistindo em xilema e floema, solucionou o problema do transporte de agua e de
substancias nutritivas na planta — uma séria preocupacao para qualquer organismo grande, crescendo
em ambiente terrestre. A capacidade de sintetizar lignina, que € incorporada as paredes das células
de sustentacdo e das células condutoras de agua, também foi um passo fundamental para a evolucao
das plantas. Tem sido proposto que as primeiras plantas poderiam permanecer eretas apenas por
pressdo de turgor, o que limitaria ndo apenas os ambientes nos quais elas poderiam viver, mas
também a sua estatura. A lignina da rigidez as paredes, tornando possivel aos esporofitos
vascularizados alcancarem maior altura. As plantas vasculares também sdo caracterizadas pela
capacidade de ramificar-se intensamente por meio da atividade de meristemas apicais localizados no
apice do caule e ramos. Nas briodfitas, por outro lado, o aumento do comprimento do esporofito €



subapical, ou seja, ele ocorre abaixo do apice do caule. Além do mais, cada esporéfito de briofita
ndo ¢ ramificado e produz um tUnico esporangio. Diferentemente, os esporofitos ramificados das
plantas vasculares produzem esporangios miltiplos; elas sao poliesporangiadas. Imagine um pinheiro
— um unico individuo — com seus numerosos ramos € muitos estrobilos, cada um dos quais contendo
multiplos esporangios, e, abaixo dele, um tapete de gametofitos de musgos — muitos individuos —
cada um portando um tnico esporofito ndo ramificado e terminado por um tnico esporangio.

As partes subterraneas e aéreas dos esporofitos das primeiras plantas vasculares diferiam pouco,
estruturalmente, umas das outras, mas, definitivamente, as plantas primitivas deram origem a plantas
mais especializadas com um corpo mais diferenciado. Estas plantas apresentavam raizes, que
funcionavam na fixacdo e absorcdo de agua e sais minerais e caules e folhas, que forneciam um
sistema bem adaptado as necessidades da vida na terra, ou seja, a aquisicao de energia da luz solar,
de dioxido de carbono da atmosfera e de agua. Enquanto isso, a geracdo gametofitica sofreu uma
reducdo progressiva no seu tamanho e tornou-se gradualmente mais protegida e nutricionalmente
dependente do esporodfito. Finalmente, surgiram as sementes em uma Unica linhagem evolutiva. As
sementes sa0 estruturas que proporcionam nutrientes ao embrido do esporofito e também ajudam a
protegé-lo dos rigores da vida na terra — proporcionando, assim, os meios de resisténcia a condi¢oes
ambientais desfavoraveis. Os gametofitos da maioria das plantas vasculares sem sementes, como
aqueles das briodfitas, sdo de vida livre, sendo necessaria a presenca de agua no ambiente para que
seus anterozoides moveis nadem até as oosferas.

Gracas as suas adaptacOes para existéncia no ambiente terrestre, as plantas vasculares t€m sido
bem-sucedidas ecologicamente e sdo as plantas dominantes nos habitats terrestres. Elas ja eram
numerosas € diversificadas durante o periodo Devoniano (ha 408 a 362 milhdes de anos; ver p. xi)
(Figura 17.2). Existem sete filos com representantes atuais. Além disso, existem varios filos que
consistem inteiramente em plantas vasculares extintas. Neste capitulo descrevemos algumas das
caracteristicas diagnosticas das plantas vasculares e discutiremos cinco filos de plantas vasculares
sem sementes, trés dos quais estdo extintos. Nos Capitulos 18 a 20 estudaremos as plantas com
sementes, que incluem cinco filos com representantes atuais.

Organizacao do corpo das plantas vasculares

Os esporofitos das primeiras plantas vasculares eram eixos dicotomicamente ramificados
(uniformemente furcados) que ndo apresentavam raizes e folhas. Com a especializacdo evolutiva,
surgiram diferencas morfologicas e fisiologicas entre as varias partes do corpo da planta, produzindo
a diferenciacdo de raizes, caules e folhas — os 6rgdos da planta (Figura 17.3). O conjunto de raizes
forma o sistema radicular, que fixa a planta e absorve agua e sais minerais do solo. O caule e as
folhas juntos formam o sistema caulinar, com o caule originando oOrgdos fotossintetizantes
especializados — as folhas — dispostas para a captura da luz solar. O sistema vascular conduz agua e
minerais para as folhas e os produtos da fotossintese das folhas para outras partes da planta.
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17.2 Paisagem do Devoniano Inferior. Durante o Devoniano Inferior, ha cerca de 408 a 387 milhdes de
anos, pequenas plantas sem folhas, com um sistema vascular simples, cresciam eretas sobre a terra.
Acredita-se que seus ancestrais precursores eram plantas semelhantes as bridfitas, mostradas aqui proximas
a agua, no centro, que invadiram a terra em algum momento no Ordoviciano (510 a 439 milhdes de anos). Os
colonizadores vasculares mostrados, da esquerda para o centro, sdo: Cooksonia muito pequena com
esporangios arredondados, Zosterophyllum com esporangios agregados e Aglaophyton com esporangios
solitarios e alongados. Durante o Devoniano Médio (387 a 374 milhdes de anos), plantas maiores com
caracteristicas mais complexas se estabeleceram. Mostradas aqui a direita, de tras para a frente, estdo:
Psilophyton, uma trimerdfita robusta com muitos rémulos estéreis e férteis e duas licéfitas com microfilos
simples, Drepanophycus e Protolepidodendron.

Os diferentes tipos de células do corpo da planta estdo organizados em tecidos, e os tecidos estdo
organizados em unidades ainda maiores chamadas sistemas de tecidos. H4 trés sistemas de tecidos —
dérmico, vascular e fundamental — em todos os 6rgdos da planta; sdo continuos de 6rgao para 6rgao e
demonstram a unidade basica do corpo da planta. O sistema dérmico forma o revestimento externo
de protecdo da planta. O sistema vascular compreende os tecidos condutores — xilema € floema — €
estd imerso no sistema fundamental (Figura 17.3). As principais diferengas nas estruturas da raiz,
caule e folha estdo na distribuicao relativa dos tecidos dos sistemas vascular ¢ fundamental, como
sera discutido na Secao 5.

0 crescimento primario é responsavel pelo aumento em comprimento das raizes e dos caules,
e o crescimento secundario, pelo aumento em espessura



O crescimento primario pode ser definndo como o que ocorre relativamente proximo as
extremidades da raiz e do caule. Ele se inicia nos meristemas apicais e estd envolvido
principalmente com o aumento em comprimento do corpo da planta — frequentemente o crescimento
vertical da planta. Os tecidos formados durante o crescimento primario sao conhecidos como fecidos
primarios, € a parte do corpo da planta composta por estes tecidos € chamada corpo primario da
planta. As plantas vasculares primitivas, assim como muitas plantas atuais, sdo formadas
inteiramente de tecidos primarios.

Além do crescimento primario, muitas plantas apresentam um crescimento adicional que aumenta
em espessura o caule e a raiz; tal crescimento ¢ denominado crescimento secundario. Ele € resultado
da atividade de meristemas laterais, um dos quais, o cambio vascular, produz os tecidos vasculares
secundarios conhecidos como xilema secundario e floema secundario (ver Figura 26.6). A produgdo
do tecido vascular secundario ¢ comumente complementada pela atividade de um segundo meristema
lateral, o cambio da casca (felogénio), que forma a periderme, a qual € constituida principalmente
por suber. A periderme substitui a epiderme como sistema dérmico da planta. Os tecidos vasculares
secundarios e a periderme compdem o corpo secunddrio da planta. O crescimento secundario surgiu
no periodo Devoniano medio, ha cerca de 380 milhdes de anos, em varios grupos de plantas
vasculares nao relacionados.
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17.3 Esporofito de Lycopodium. Diagrama de um espordfito jovem de Lycopodium lagopus, que ainda esta
preso ao seu gametofito subterraneo. Os sistemas dérmico, vascular e fundamental sdo mostrados em segdes
transversais da (A) folha, (B) caule e (C) raiz. Em todos os trés 6rgaos, o sistema dérmico é representado
pela epiderme e o sistema vascular, constituido por xilema e floema, esta inserido no sistema fundamental. O
sistema fundamental na folha (um microfilo) é representado pelo mesofilo, € no caule e na raiz, pelo cértex, o
qual circunda uma coluna sdlida de tecidos vasculares, ou protostelo. A folha € especializada para a
fotossintese; o caule, para a sustentagao das folhas e a conducgéo; e a raiz, para a absorg¢ao e a fixagao.

0s elementos traqueais — traqueides e elementos de vasos — sao células condutoras do
xilema

Os elementos traqueais, as cé€lulas condutoras do xilema, possuem nas paredes espessamentos
lignificados caracteristicos (Figura 17.4), que sao frequentemente bem preservados no registro fossil.
Diferentemente, os elementos crivados, ou seja, as c€lulas condutoras do floema, tém paredes macias
e, em geral, colapsam depois que morrem, de maneira que raramente sio bem preservados nos



fosseis. Gragas aos seus varios padrdes de paredes, os elementos traqueais proporcionam indicios
valiosos da inter-relacao dos diferentes grupos de plantas vasculares.

Nas plantas vasculares fosseis dos periodos Siluriano € Devoniano, os elementos traqueais sao
c¢lulas longas, com as extremidades afiladas. Tais elementos traqueais, chamados traqueides, sao o
unico tipo de célula condutora de 4dgua na maioria das plantas vasculares, a excecdo das
angiospermas ¢ de um grupo peculiar de gimnospermas, conhecido como gnetofitas (filo Gnetophyta;
ver Capitulo 18). As traqueides ndo apenas fornecem canais para a passagem de dgua e sais minerais,
mas em muitas plantas atuais também proporcionam sustentagdo para os caules. As células
condutoras de agua sdo rigidas principalmente devido a lignina de suas paredes. Esta rigidez
possibilitou que as plantas desenvolvessem um habito ereto e, finalmente, que algumas delas se
tornassem arvores.
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17.4 Elementos traqueais. As células condutoras do xilema sdo os elementos traqueais. Por¢cao do caule de
papo-de-peru, Aristolochia (ver Figura 20.6) em (A) vista transversal e (B) vista longitudinal, mostrando
alguns dos diferentes tipos de espessamento de parede apresentados pelos elementos traqueais. Aqui, os
espessamentos da parede variam, da esquerda para direita, desde os elementos formados no inicio do
desenvolvimento da planta até aqueles formados posteriormente.

As traqueides sao mais primitivas (ou seja, menos especializadas) que os elementos de vaso, que
sdo as principais células condutoras de agua nas angiospermas. Os elementos de vaso aparentemente
surgiram independentemente em varios grupos de plantas vasculares. Este € um excelente exemplo de
evolucao convergente — o desenvolvimento independente de estruturas similares por organismos nao

relacionados ou apenas distantemente relacionados (ver o Quadro “Evolucdo Convergente” no
Capitulo 12).



0s tecidos vasculares estao localizados no cilindro vascular ou estelo de raizes e caules

Os tecidos vasculares primarios — xilema primario e floema primario — e, em algumas plantas
vasculares, uma coluna central de tecido fundamental conhecida como medula constituem o cilindro
central, ou estelo, da raiz ou do caule no corpo primario da planta. S3o reconhecidos varios tipos de
estelos, entre eles o protostelo, o sifonostelo e o eustelo (Figura 17.5).

O protostelo — 0 mais simples e mais primitivo tipo de estelo — consiste em um cilindro sélido de
tecidos vasculares no qual o floema ou circunda o xilema ou esta disperso dentro dele (Figuras 17.3
e 17.5A). Ele ¢ encontrado nos grupos extintos de plantas vasculares sem sementes discutidos a
seguir, bem como em licédfitas (compostas principalmente de licopddios) e nos caules jovens de
alguns outros grupos atuais. Além disso, este € o tipo de estelo encontrado na maioria das raizes.

O sifonostelo — o tipo de estelo encontrado nos caules da maioria das espécies de plantas
vasculares sem sementes — € caracterizado por uma medula central circundada por um tecido
vascular (Figura 17.5B). O floema pode ser formado somente na parte externa do cilindro de xilema
ou em ambos os lados. Nos sifonostelos de samambaias, a saida de corddes de tecido vascular a
partir do caule em direcdo as folhas — os tragos foliares — geralmente ¢ marcada por lacunas
conhecidas como /acunas foliares (como na Figura 17.5C). Estas lacunas foliares sdo preenchidas
por células de parénquima exatamente como aquelas que ocorrem dentro e fora do tecido vascular do
sifonostelo. Embora os tracos foliares nas plantas com sementes estejam associados a areas
parenquimaticas remanescentes das lacunas foliares, essas areas geralmente ndo sdo consideradas
homologas as lacunas foliares. Por isso, iremos nos referir a estas areas nas plantas com sementes
como /acuna de trago foliar.
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17.5 Estelos. A. Protostelo, do qual divergem tragcos de apéndices (folhas ou precursores de folhas), os
precursores evolutivos de folhas. B. Sifonostelo sem lacunas foliares; os tracos vasculares saindo para as
folhas simplesmente divergem do cilindro sdlido. Este tipo de sifonostelo € encontrado em Selaginella, entre
outras plantas. C. Sifonostelo com lacunas foliares comumente encontrado nas samambaias. D. Eustelo,
encontrado em quase todas as plantas com sementes. Sifonostelos e eustelos parecem ter evoluido
independentemente a partir do protostelo.

Se o cilindro vascular primario € constituido por um sistema de feixes isolados em torno de uma
medula, como ocorre em quase todas as plantas com sementes, o estelo ¢ chamado de eustelo (Figura
17.5D). Estudos comparativos de plantas vasculares atuais e fosseis sugerem que o eustelo das
plantas com sementes evoluiu diretamente de um protostelo. Os eustelos apareceram primeiramente



entre as progimnospermas, um grupo de plantas que produzia esporos e que serda discutido no
Capitulo 18. Os sifonostelos evidentemente evoluiram de maneira independente a partir dos
protostelos. Esta evidéncia indica que nenhum dos grupos de plantas vasculares sem sementes com
representantes atuais deu origem a um grupo de plantas com semente.

Raizes e folhas evoluiram em diferentes direcoes

Embora o registro fossil revele pouca informacao sobre a origem das raizes, como as conhecemos
hoje, elas devem ter se originado a partir das porgdes inferiores, frequentemente subterraneas do
eixo das plantas vasculares primitivas. A maioria das raizes apresenta estruturas relativamente
simples, parecendo ter retido muitas das caracteristicas estruturais primitivas que ndo estdo mais
presentes nos caules das plantas atuais.

As folhas sdo os principais apéndices laterais do caule. Independentemente de seu tamanho e
estrutura final, elas se originam como protuberancias (primordios foliares) do meristema apical do
sistema caulinar. Sob a perspectiva evolutiva, existem dois tipos fundamentalmente distintos de
folhas — microfilos e megafilos.

Os microfilos sao geralmente folhas relativamente pequenas, que contém apenas um unico feixe de
tecido vascular (Figura 17.6A). Os microfilos estdo tipicamente associados a caules que possuem
protostelos e sdo caracteristicas das licofitas (ver Figura 17.3). Os tragos foliares dos microfilos ndo
estdo associados a lacunas, e existe em geral apenas uma Unica nervura em cada folha. Embora o
nome microfilo signifique “folha pequena”, algumas espécies de Isoetes tém folhas
consideravelmente grandes (ver Figura 17.21). De fato, certas licofitas do Carbonifero e Permiano
apresentam microfilos com 1 m ou mais de comprimento.

A. Protostelo com B. Sifonostelo
ricrafilo com megafilo
17.6 Microfilos e megafilos. Seg¢des longitudinais e transversais de (A) um caule com um protostelo e um
microfilo e (B) um caule com um sifonostelo e um megafilo, enfatizando os nds ou regides onde as folhas
estao ligadas. Observe a presencga da medula e uma lacuna foliar no caule com sifonostelo e sua auséncia no
caule com protostelo. Os microfilos sdo caracteristicos de Lycophyta, enquanto os megafilos sdo encontrados
em todas as outras plantas vasculares.



De acordo com diferentes teorias, microfilos podem ter evoluido como protuberancias laterais
superficiais do caule (Figura 17.7A) ou da esterilizagdo de esporangios de ancestrais de Lycophyta.
De acordo com uma das teorias, os microfilos iniciam-se como pequenos apéndices semelhantes a
escamas ou espinhos, chamados ena¢des, desprovidos de tecido vascular. Gradualmente,
desenvolveram-se tragos foliares rudimentares, que inicialmente chegavam apenas até a base da
enacdo. Finalmente, os tracos foliares se estenderam por toda a ena¢ao, resultando na formagao do
microfilo primitivo.

A maioria dos megafilos, como o nome indica, € maior que os microfilos. Com poucas excegoes,
eles estdo associados a caules que possuem ou sifonostelo ou eustelo. Os tragos foliares que partem
de sifonostelos e eustelos para os megafilos estdo associados a lacunas foliares e lacunas de tragos
foliares, respectivamente (Figura 17.6B). Diferentemente dos microfilos, o limbo, ou lamina, da
maioria dos megafilos tem um sistema complexo de nervuras.

Parece provavel que os megafilos tenham evoluido a partir de um sistema inteiro de ramos por
meio de uma série de passos similares ao que ¢ mostrado na Figura 17.7B. As primeiras plantas
tinham um eixo dicotomicamente ramificado sem folhas e sem distingdo entre eixos e megafilos.
Ramifica¢des desiguais resultaram em ramos com crescimento mais intenso, que “sobrepujavam’” os
ramos com crescimento menor. Os ramos laterais com crescimento menor, subordinados,
representaram o inicio das folhas, e as por¢des com crescimento mais intenso se tornaram €ixos
semelhantes a caule. Isso foi seguido por um achatamento, ou “aplanamento”, dos ramos laterais. O
passo final foi a fusdo, ou “entrelagamento”, dos ramos laterais separados para formar a lamina
primitiva, ou limbo. Os megafilos originaram se independentemente pelo menos trés vezes (em
samambaias, em cavalinhas e em plantas com sementes).

Sistemas reprodutivos

Como mencionado anteriormente, todas as plantas vasculares sdo oogdmicas — ou seja, elas
apresentam grandes oosferas imoveis e pequenos anterozoides que nadam ou sdo conduzidos até a
oosfera. Além disso, todas as plantas vasculares apresentam uma alternincia de geragdes
heteromorficas, na qual o espordfito € maior e estruturalmente muito mais complexo do que o
gametofito (Figura 17.8). A oogamia ¢ claramente favorecida nas plantas, ja que apenas um dos tipos
de gametas deve “nadar” no ambiente hostil e externo a planta.

As plantas homosporadas produzem apenas um tipo de esporo, enquanto as plantas
heterosporadas produzem dois tipos

As primeiras plantas vasculares produziam apenas um tipo de esporo como resultado da meiose; tais
plantas vasculares sao denominadas homosporadas. Entre as plantas vasculares atuais, a homosporia
¢ encontrada em quase todas as samambaias, as cavalinhas (equisetdfitas) e algumas das licofitas.
Esta ¢ claramente a condi¢ao basal da qual a heterosporia evolui. Por ocasido da germinacao, os
esporos das plantas homosporadas t€ém o potencial de produzir gametofitos bissexuados — ou seja,
gametofitos que apresentam anteridios produtores de anterozoides e arquegdnios produtores de
oosferas. Todavia, os espordfitos da maioria das samambaias sao heterozigotos. Se o anterozoide de



um gametofito bissexuado fecundasse uma oosfera deste mesmo gametofito, o espordfito resultante
seria homozigoto para todos os /oci génicos.
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A. Transformacao durante a evolugao B. Transformacio durante a evolugao

17.7 Evolucao de microfilos e megafilos. A. De acordo com uma teoria amplamente aceita, os microfilos
evoluiram a partir de projecdes do eixo principal da planta, chamadas enagdes. B. Os megafilos evoluiram a
partir da fusdo de sistemas de ramos.

As samambaias t€ém varios mecanismos por meio dos quais promovem fertilizagdo cruzada, ou
cruzamento. Um desses mecanismos envolve a maturagdo que ocorre em diferentes ocasides de
anteridios e arquegdnios. Em vez de fertilizar as proprias oosferas, os anterozoides produzidos por
um gametofito fertilizam as oosferas de gametofitos vizinhos e geneticamente diferentes. Em muitas
samambaias homosporadas, a expressdo sexual ¢ determinada pela idade da planta e/ou por
substancias hidrossoluveis denominadas anteridiogenos. Os anterididogenos secretados pelos
gametofitos em desenvolvimento induzem a formag¢do prematura de anteridios nos gametofitos
menores € menos maduros. Alguns dos gametdfitos maiores se tornam femininos, enquanto os
pequenos gametofitos permanecem totalmente com anteridios. A autofertilizagdo realmente ocorre em
algumas poucas espécies homosporadas de samambaia, e isso pode ser vantajoso para espécies
pioneiras nos estagios iniciais da colonizagdo ou no caso de apenas um esporo alcangar um local

novo (Figura 17.9).
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17.8 Ciclo de vida geral de uma planta vascular. O esporofito € maior e estruturalmente mais complexo que
o gametofito e, ao final, independente. Esse ciclo de vida mostra uma alternéncia de geragdes
heteromorficas.

A heterosporia — a producado de dois tipos de esporos em dois tipos diferentes de esporangios — ¢
encontrada em algumas das Lycophyta, assim como em umas poucas samambaias e todas as plantas
com sementes. A heterosporia originou-se varias vezes em grupos ndo relacionados durante a
evolugdo das plantas vasculares. Ela ¢ comum desde o periodo Devoniano, com o primeiro registro
hé cerca de 370 milhdes de anos. Os dois tipos de esporos sao chamados microsporos € megasporos,
e sdo produzidos em microspordngios € megaspordangios, respectivamente. Os dois tipos de esporos
sdo definidos com base na fungdo e ndo necessariamente no tamanho relativo. Micrdsporos dao
origem a gametofitos masculinos (microgametofitos), € megasporos ddao origem a gametofitos
femininos (megagameto6fitos). Estes dois tipos de gametdfitos unissexuados sdo muito reduzidos em
tamanho quando comparados com os gametofitos de plantas vasculares homosporadas. Outra
diferengca € que, em plantas heterosporadas, o gametédfito se desenvolve no interior do envoltorio
formado pela parede do esporo (desenvolvimento endospérico), enquanto, em plantas homosporadas,
os gametofitos se desenvolvem fora do envoltorio do esporo (desenvolvimento exosporico).

0s gametofitos das plantas vasculares tornaram-se menores e mais simples durante a
evolucao

Os gametofitos relativamente grandes das plantas homosporadas sdo independentes do esporoéfito
com relagdo a nutricdo, embora os gametofitos subterraneos de algumas espécies — tais como os de
Botrychium, Psilotum (ver Figura 17.29) e de varios géneros de Lycopodiaceae — sejam
heterotroficos, dependentes de fungos endomicorrizicos para sua nutricdo. Outros géneros de
Lycopodiaceae, assim como as cavalinhas e a maioria das samambaias, possuem gametofitos
fotossintetizantes e de vida livre. Diferentemente, os gametofitos de muitas plantas vasculares
heterosporadas, e especialmente aqueles das plantas com sementes, sdo dependentes nutricionalmente
do esporofito.



17.9 Dryopteris expansa. Esta € uma das poucas samambaias homosporadas que apresenta
autofecundacao.

Os estagios iniciais da evolugdo das plantas a partir de ancestrais semelhantes a algas do taxon
Charophyceae envolveram elaboracdo e modificagdo do gametofito e do espordfito. Nas plantas
vasculares, entretanto, a evolu¢do do gametofito se caracterizou por uma tendéncia geral no sentido
de redug¢do no seu tamanho e na sua complexidade, sendo os gametodfitos de plantas com flores, as
angiospermas, os mais reduzidos de todos (ver Capitulo 19). O megagametdfito maduro das
angiospermas comumente consiste em apenas sete células, uma das quais a oosfera. Quando maduro,
o microgametofito das angiospermas contém apenas trés células, duas das quais sdo as células
espermaticas ou gametas masculinos. Os arquegdnios e anteridios, que sdo encontrados em todas as
plantas vasculares sem sementes, aparentemente se perderam na linhagem que leva as angiospermas.
Quase todas as gimnospermas, as coniferas sdo um exemplo familiar, produzem arquegbnio, mas nao
apresentam anteridio (ver Capitulo 18). Nas plantas vasculares sem sementes, o anterozoide movel
nada na 4gua para chegar ao arquegonio. Estas plantas devem, portanto, crescer em habitats onde a
agua seja, pelo menos ocasionalmente, abundante. Nas angiospermas e na maioria das gimnospermas,
os microgametofitos inteiros (grdos de polen) sdo levados para a vizinhanga dos megagametofitos.
Esta transferéncia de graos de podlen ¢ chamada polinizagcdo. A germinacdo dos graos de podlen
produz estruturas especiais chamadas tubos polinicos, por meio dos quais os anterozoides moveis
(em Cycadaceae e Ginkgo) nadam até a oosfera, ou as células espermaticas iméveis (em coniferas,
Gnetophyta e angiospermas) sao transferidas para a oosfera, realizando a fecundacao.

Filos das plantas vasculares sem sementes

Varios grupos de plantas vasculares sem sementes prosperaram durante o periodo Devoniano; os trés
mais importantes deles sdo reconhecidos como as Rhyniophyta, Zosterophyllophyta e
Trimerophytophyta. Todos os trés grupos tornaram-se extintos em torno do final do Devoniano, ha
360 milhdes de anos. Todos os trés filos consistiam em plantas sem sementes, cujas estruturas eram



relativamente simples. Um quarto filo de plantas vasculares sem sementes, Progymnospermophyta ou
progimnospermas, serd discutido no Capitulo 18, porque os membros daquele grupo podem ter sido
os ancestrais das plantas com sementes, gimnospermas e angiospermas. Além destes filos extintos,
discutiremos neste capitulo Lycopodiophyta e Monilophyta, os dois filos de plantas vasculares sem
sementes que possuem representantes atuais.

O padrao geral de diversificacdo das plantas pode ser interpretado em termos do aumento
sucessivo da domindncia dos quatro maiores grupos de plantas, que substituiram quase
completamente aqueles que eram anteriormente dominantes. Em cada caso, numerosas espécies
evoluiram nos grupos que se foram tornando dominantes. Os maiores grupos sao 0s seguintes:

1. As primeiras plantas vasculares, caracterizadas por uma estatura relativamente pequena € uma
morfologia simples e presumivelmente primitiva. Estas plantas incluem as riniofitas,
zosterofilofitas e trimerofitas (Figura 17.10), que foram dominantes do periodo Siluriano Médio
até o Devoniano Médio, ha cerca de 425 até 370 milhdes de anos.

2. Monilophytes, licofitas e progimnospermas. Estes grupos mais complexos foram dominantes a
partir do periodo Devoniano Superior até o Carbonifero (ver Figura 17.11), por volta de 375 a
290 milhdes de anos (ver o Quadro “Plantas do Carbonifero”, adiante).

3. As plantas com sementes que surgiram no periodo Devoniano Superior, ha pelo menos 380
milhdes de anos, e desenvolveram muitas linhas evolutivas novas durante o periodo Permiano. As
gimnospermas dominaram as floras terrestres durante a maior parte da era Mesozoica até cerca de
100 milhdes de anos.

4. As plantas com flores, que apareceram no registro fossil ha cerca de 135 milhdes de anos. Este
filo tornou-se abundante na maior parte do mundo em 30 a 40 milhdes de anos e tem permanecido
dominante desde entdo.

Filo Rhyniophyta

As primeiras plantas vasculares conhecidas que compreendemos em detalhes pertencem ao filo
Rhyniophyta, um grupo que data do Siluriano Médio, ha pelo menos 425 milhdes de anos. O grupo
tornou-se extinto no Devoniano Médio (cerca de 380 milhdes de anos). As primeiras plantas
vasculares eram provavelmente similares; seus vestigios datam de pelo menos outros 15 milhdes de
anos. As riniofitas eram plantas sem sementes, consistindo em eixos, ou caules, simples,
dicotomicamente ramificados (uniformemente furcados) e com esporangios terminais. O corpo dessas
plantas ndo era diferenciado em raiz, caule e folha, e elas eram homosporadas. O nome do filo
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A. Rhyniophyta B. Zosterophyllophyta C. Trimerophytophyta

17.10 Plantas vasculares primitivas. A. Rhynia gwynne-vaughanii é uma riniofita (Rhyniophyta), uma das
mais simples plantas vasculares conhecidas. O eixo ndo apresentava folhas e era dicotomicamente
ramificado, com numerosos ramos laterais. Os esporangios eram terminais em alguns dos ramos principais
eretos e geralmente ultrapassados pelo desenvolvimento de ramos laterais. B. Em Zosterophyllum e outras
zosterofilofitas (Zosterophyllophyta), os esporéangios geralmente reniformes surgiam lateralmente, dispostos
helicoidalmente ou em duas fileiras no caule. Os esporangios rompiam-se ao longo de fendas definidas que
se formavam ao redor da margem externa. As Zosterophyllophyta eram maiores que as Rhyniophyta, mas,
como as ultimas, elas eram, na sua maioria, plantas dicotomicamente ramificadas nuas, espinhosas ou
denteadas. C. As trimerdfitas (Trimerophytophyta) eram plantas maiores com ramificagées mais complexas,
que se mostravam geralmente diferenciadas em um eixo central forte e ramos laterais menores. Os ramos
laterais eram dicotomicamente ramificados e frequentemente terminavam em um grupo de esporangios
pareados, os quais tinham ambas as extremidades afiladas. Os géneros mais bem conhecidos e incluidos
neste grupo sao Psilophyton e Trimerophyton. Uma reconstrugcédo de Psilophyton princeps é mostrada aqui.
Individuos de R. gwynne-vaughanii atingiam cerca de 18 cm de altura, enquanto algumas das
Trimerophytophyta tinham 1 m ou mais de altura.



17.11 Pantano do Carbonifero. E mostrada aqui a reconstrucdo de uma floresta pantanosa do periodo
Carbonifero. A maioria das arvores é Lycophyta, mas duas cavalinhas gigantes (Equisetophyta) estdo
representadas pelas duas arvores escuras, em primeiro plano, a direita. Samambaias também podem ser
vistas a esquerda. vem da boa representacdo dessas plantas primitivas como fdsseis preservados em silicio
corneo proximo a aldeia de Rhynie, na Escocia (Gra Bretanha).
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A quantidade de didxido de carbono usado na fotossintese € de cerca de 100 bilhdes de toneladas anualmente, aproximadamente
um décimo do total do (02 presente na atmosfera. A quantidade de C0Oz que retorna como resultado da oxidacdo desta matéria
viva é aproximadamente a mesma, diferindo somente por 1 parte em 10.000. Este desequilibrio muito leve é causado pelo
soterramento de organismos em sedimentos ou lama sob condi¢es nas quais o oxigénio é excluido e a decomposicdo é apenas
parcial. Este acimulo de material vegetal parcialmente decomposto é conhecido por turfa (Capitulo 16). A turfa pode ser
finalmente coberta por rochas sedimentares e, assim, ser colocada sob pressao. Dependendo do tempo, da temperatura e de
outros fatores, a turfa pode ser comprimida, transformando-se em carvao macio ou duro, um dos chamados combustiveis fsseis.
Durante certos periodos da histdria da Terra, a taxa de formacao de combustivel fossil foi maior que em outros periodos. Uma
destas épocas foi o periodo Carbonifero, que se estendeu de 362 a 290 milhdes de anos (ver Figuras 17.11 e 18.8). As terras eram
baixas, cobertas por mares rasos ou pantanos, e, onde estdo agora as regioes temperadas da Europa e América do Norte, as
condicdes eram favoraveis para que as plantas crescessem durante o ano inteiro. Estas regioes eram tropicais a subtropicais, com a
linha do equador passando através dos Montes Apalaches, sobre o norte da Europa e através da Ucrania. Cinco grupos de plantas
dominavam as terras pantanosas, e trés delas eram plantas vasculares sem sementes — licofita, equisetdfita (calamites) e
samambaias. Os outros dois grupos eram plantas com sementes do tipo gimnospermas — Pteridospermales e Cordaitales.

Licofitas arboreas



Na maior parte da “Idade do Carvao” no periodo Carbonifero Superior (Pennsylvaniano), as licofitas arboreas, tais como
Lepidodendron, dominaram os pantanos formadores de carvao. A maioria destas plantas crescia até alturas de 10 a 35 m e eram
esparsamente ramificadas (A). Quando a planta atingia a maior parte da sua altura total, o tronco ramificava-se dicotomicamente.
A ramificacdo sucessiva produzia progressivamente ramos menores até, finalmente, os tecidos dos dpices dos ramos perderem a
capacidade de crescer. Os ramos produziam longos microfilos. As licéfitas arbdreas eram sustentadas pela periderme bastante
desenvolvida que circundava uma quantidade de xilema relativamente pequena.

Como Selaginella e Isoetes, as licdfitas arbdreas eram heterosporadas, e seus esporofilos eram agregados em cones. Algumas
dessas arvores produziam estruturas andlogas as sementes.

Quando as terras pantanosas comecaram a secar e o clima na Euroamérica comegou a mudar no final do periodo Carbonifero, as
licéfitas arbdreas desapareceram quase da noite para o dia, geologicamente falando. 0O tnico parente atual remanescente é o
género /soetes. As licfitas herbaceas basicamente similares aos Lycopodium e Selaginella existiram no periodo Carbonifero, e
representantes de alguns deles sobreviveram até o presente; existem atualmente de 10a 15 géneros.

Calamites

Os calamites, ou cavalinhas gigantes, eram plantas de propor¢des arbdreas, atingindo alturas de 18 m ou mais. Como o corpo
vegetal de Equisetum, os de calamites consistiam em uma por¢ao aérea ramificada e em um sistema de rizoma subterraneo. Além
disso, as folhas e os ramos eram verticilados nos nds. Mesmo os caules eram marcadamente semelhantes aqueles de Equisetum,
exceto pela presenca de xilema secunddrio em calamites, que contribuia para a maior parte do grande didmetro dos caules
(troncos com até 33,3 cm de diametro). As similaridades entre os calamites e Equisetum atuais sao tao fortes que agora se considera
que eles pertencem a mesma ordem.

Os apéndices férteis ou esporangidforos dos calamites eram agregados em cones. Embora a maioria fosse homosporada, umas
poucas cavalinhas gigantes eram heterosporadas. Como a maioria das licdfitas arbdreas, as cavalinhas gigantes declinaram de
importancia até o final do Paleozoico, mas persistiram de forma muito reduzida durante o Mesozoico e o Tercidrio. Evidéncias
moleculares recentes levaram os botanicos a considerar as cavalinhas uma linha ancestral das monildfitas, mas ndo samambaias
(Figura 17.14).

Samambaias

Muitas das samambaias representadas no registro féssil sao reconhecidas como membros de familias primitivas de samambaias
atuais. A “Idade das Samambaias” no periodo Carbonifero Superior foi dominada por samambaias arbdreas como Psaronius, uma
Marattiopsida — um grupo eusporangiado. Com até 8 m de altura, Psaronius possuia um estelo que se expandia em dire¢do ao
apice; o estelo era coberto na parte de baixo por raizes adventicias, que tinham um papel-chave na sustentacao da planta. 0 caule
de Psaronius terminava em um agregado de grandes frondes pinadas.

Plantas com semente

Os dois grupos de plantas remanescentes que dominaram as terras baixas tropicais da Euroamérica foram as Pteridospermales e
Cordaites. As plantas fosseis que sao em geral agrupadas como Pteridospermales sao provavelmente de diversas linhagens
evolutivas. Vestigios de Pteridospermales sao comuns nas rochas do periodo Carbonifero (B). Suas grandes frondes pinadas eram
tao semelhantes as de samambaias que essas plantas foram consideradas por um longo tempo como samambaias. Entao, em 1905,
F. W. Oliver e D. H. Scott demonstraram que essas plantas produziam sementes e, portanto, eram gimnospermas.

Muitas espécies eram pequenas, arbustivas ou trepadeiras. Qutras provaveis Pteridospermales eram drvores altas e lenhosas. As
frondes das Pteridospermales cresciam no topo do caule ou tronco, com microsporangios e sementes nascendo nelas. As
Pteridospermales sobreviveram até a era Mesozoica.

As Cordaites eram amplamente distribuidas durante o periodo Carbonifero tanto em pantanos como em ambientes mais secos.
Embora alguns membros da ordem fossem arbustos, muitos eram arvores altas (15 a 30 m) bastante ramificadas, que talvez



formassem extensas florestas. Suas folhas longas (até 1 m), em forma de fita, eram dispostas espiraladamente no apice dos ramos
mais jovens (C). O centro do caule era ocupado por uma grande medula, e um cdmbio vascular dava origem a um cilindro
completo de xilema secundario. O sistema radicular, localizado na base da planta, também continha xilema secundario. Estas
plantas produziam estrébilos com pdlen e estruturas semelhantes a estrébilos que continham as sementes em ramos separados. As
Cordaites persistiram no periodo Permiano (hd 286 a 248 milhdes de anos), o periodo mais seco e mais frio que sequiu o periodo
Carbonifero, mas foram aparentemente extintas no inicio do Mesozoico.

Conclusao

As plantas dominantes dos pantanos de carvao tropicais do periodo Carbonifero na Euroamérica — as licdfitas arbdreas — tornaram-
se extintas durante o Paleozoico Superior, época em que ocorreu aumento de seca tropical. Apenas os parentes herbaceos das
licfitas arbdreas e cavalinhas do periodo Carbonifero continuaram a prosperar e existem atualmente, como ocorreu em varias
familias de samambaias que apareceram no periodo Carbonifero. Tanto as Pteridospermales como as Cordaites acabaram
desaparecendo. Apenas um grupo de gimnospermas do Carbonifero, as coniferas (um grupo nao dominante na época), sobreviveu
e continuou a produzir novos tipos de plantas durante o periodo Permiano. As coniferas atuais serao discutidas em detalhe no
Capitulo 18.
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(A) Os cientistas acreditam que uma licofita arborea, por estar estabilizada por seus
eixos semelhantes a raizes, rasos e furcados, crescia rapidamente para cima. Esses
eixos subterraneos produziam pequenas raizes espiraladamente dispostas, vistas aqui
como projecdes delgadas emergindo do chédo da floresta. Da esquerda para a direita,



a planta jovem é folhosa, ja mais desenvolvida assemelha-se a um poste, e a forma
adulta gigante tem 35 m. (B) Um dos mais interessantes grupos de gimnospermas sao
as Pteridospermales, um grande grupo artificial de plantas primitivas com sementes,
que apareceram no periodo Devoniano Superior e prosperaram por cerca de 125
milhdes de anos. Fosseis destas plantas bizarras sdo comuns nas rochas do periodo
Carbonifero e sdo bem conhecidas dos paleobotanicos ha um século ou mais. Suas
partes vegetativas s&o tdo parecidas as de samambaias que por muitos anos elas
foram agrupadas com estas. Este desenho € uma reconstrucido da Medullosa noei, uma
Pteridospermales do Carbonifero. A planta tinha cerca de 5 m de altura. (€) Apice de
um ramo jovem da primitiva (ordaites, que se assemelha a uma conifera, portando folhas
longas, estreitas e finas (similares a fitas).

Entre as primeiras rinidfitas a serem descritas estd Rhynia gwynne-vaughanii. Provavelmente uma
planta de brejo que consistia em um sistema caulinar aéreo, ereto, dicotomicamente ramificado,
preso a um sistema caulinar subterraneo (rizoma), dicotomicamente ramificado com rizoides. Entre
as caracteristicas diagnosticas de R. gwynne-vaughanii estio os numerosos ramos laterais, que se
originaram de eixos dicotomicos (Figuras 17.10A a 17.12) e os ramos curtos nos quais
frequentemente os esporangios eram formados. O sistema de ramos aéreos, atingindo cerca de 18 cm
de altura, era coberto por uma cuticula e apresentava estomatos. Os eixos aéreos destituidos de
folhas serviam como 6rgaos fotossintetizantes.

A estrutura interna de R. gwynne-vaughanii era semelhante a de muitas plantas vasculares atuais.
Uma tUnica camada de células superficiais — a epiderme — recobria o tecido fotossintetizante do
cortex, € o centro do eixo consistia em um corddo solido de xilema circundado por uma ou duas
camadas de células semelhantes a floema. As traqueides eram diferentes daquelas da maioria das
plantas vasculares, e, embora tivessem espessamentos internos, elas compartilhavam algumas
caracteristicas com as células condutoras de dgua dos musgos.

Provavelmente a planta mais conhecida encontrada no silicio cérneo de Rhynie seja Aglaophyton
major, que era inicialmente chamada de Rhynia major (Figura 17.13). Uma planta mais robusta que
R. gwynne-vaughanii, atingindo cerca de 50 cm de altura, ela era formada por um vasto sistema de
rizoma, dicotomicamente ramificado, com um nimero limitado de caules eretos que também se
ramificavam dicotomicamente. Todos os eixos terminavam em esporangios. Por mais de 60 anos, R.
major foi considerada uma planta vascular. Entdo foi demonstrado que as células que formavam o
cordao central de tecido condutor ndo tinham os espessamentos de parede tipicos de traqueides. Em
vez de serem traqueides, estas c€lulas sdo mais parecidas aos hidroides dos musgos atuais. Por esta
razdo, essa planta fossil foi transferida do género Rhynia para Aglaophyton, um novo género.
Aglaophyton major, com seus eixos ramificados e multiplos esporangios, pode representar um
estagio intermediario — conhecido como protraqueodfita — na evolugdo das plantas vasculares e
provavelmente ndo devera permanecer no filo Rhyniophyta.



17.12 Rhynia gwynne-vaughanii. Remanescentes fosseis de Rhynia gwynne-vaughanii do silicio corneo de
Rhynie, na Escdcia (Gra-Bretanha), mostrando eixos bem preservados crescendo em posi¢ao ereta.

Cooksonia, uma rini6fita que supostamente habitou superficies lodosas, distingue-se por ser a mais
antiga planta vascular conhecida (ver Figura 17.1). Espécimes de Cooksonia foram encontrados no
Pais de Gales, Escocia, Inglaterra, Republica Tcheca, Canada e EUA. Cooksonia ¢ a menor € mais
simples planta vascular conhecida do registro fossil. Seus delgados caules aéreos, sem folhas,
cresciam para cima até cerca de 6,5 cm de comprimento ¢ terminavam em esporangios globosos.
Traqueides foram identificadas na regido central dos eixos de Cooksonia pertoni do Devoniano
Inferior. Plantas de formato similar a C. pertoni eram encontradas no Siluriano, mas questiona se se
elas apresentaram tecidos vasculares. O género Cooksonia pode conter fosseis de plantas primitivas
simples ndo relacionadas. Algumas destas plantas podem estar associadas a protraqueofita
Aglaophyton, mas outras sdo quase certamente plantas vasculares verdadeiras. Cooksonia tornou-se
extinta no periodo Devoniano Inferior, ha cerca de 390 milhdes de anos.

Evidéncias do silicio corneo de Rhynie e Devoniano Inferior da Alemanha indicam que os
gametofitos de plantas tais como Aglaophyton — e, por conseguinte, Rhynia ¢ Cooksonia (entre
outros) — eram estruturas ramificadas relativamente grandes. Alguns destes gametofitos
aparentemente tinham células condutoras de agua, cuticula e estdmatos. Por este motivo, algumas
dessas plantas apresentavam uma alternancia de geragdes isomorficas, nas quais o esporofito e o
gametofito eram basicamente similares, exceto por seus esporangios € gametangios, respectivamente.



17.13 Aglaophyton major. O cordao central de tecido condutor de Aglaophyton major nao tem traqueides,
mas contém células similares aos hidroides dos musgos. Aglaophyton major pode ser um estagio
intermediario, considerada como protraquedfita, na evolu¢do das plantas vasculares; era anteriormente
conhecida como Rhynia major, quando era considerada uma planta vascular.

Filo Zosterophyllophyta

Os fosseis de um segundo filo extinto de plantas vasculares sem sementes — Zosterophyllophyta —
foram encontrados em estratos do periodo Devoniano Inferior ao Superior, ha aproximadamente 408
at¢ 370 milhdes de anos. Como as riniofitas, ndo apresentavam folhas e eram dicotomicamente
ramificadas. Os caules aéreos eram revestidos por uma cuticula, porém somente 0s superiores
possuiam estomatos, indicando que os ramos inferiores poderiam estar imersos na lama. Em
Zosterophyllum, tem sido sugerido que os ramos inferiores frequentemente produziam ramos laterais
que se dividiam em dois eixos, um que crescia para cima € o outro, para baixo (Figura 17.10B). Os
ramos que cresciam para baixo podem ter funcionado como raizes, proporcionando sustentagdo,
permitindo a planta expandir-se. As zosterofilofitas sdo assim denominadas em virtude da sua
semelhanca geral ao g€nero Zostera, angiosperma marinha atual que se assemelha de modo
superficial a gramineas.

Diferentemente daqueles de rinidfitas, os esporangios globosos ou em forma de rim de
zosterofilofitas eram formados lateralmente em pedicelos curtos. Essas plantas eram homosporadas.
A estrutura interna das zosterofilofitas era essencialmente semelhante aquelas das rini6fitas, exceto
que nas zosterofilofitas as primeiras células de xilema a amadurecer estavam localizadas na periferia
do corddo de xilema e as ultimas a amadurecer, no centro. Este processo, conhecido como
diferenciacdo centripeta, € o oposto da diferenciacdo centrifuga encontrada nas riniofitas.

As primeiras zosterofilofitas foram, quase certamente, os ancestrais das licofitas. Os esporangios



das zosterofilofitas e das primeiras licofitas sdo muito similares e nestes dois grupos sao formados
lateralmente. O xilema de ambos os filos também se diferenciava centripetamente.

Filo Trimerophytophyta

O filo Trimerophytophyta, que provavelmente evoluiu diretamente das riniofitas, em sua maioria
contém plantas de diversas linhagens evolutivas que parecem representar o grupo ancestral, tanto das
samambaias como das progimnospermas; elas formam um grupo diversificado. Plantas maiores e
mais complexas que as riniofitas ou zosterofilofitas (Figura 17.10C), as trimerdfitas apareceram
primeiramente no periodo Devoniano Inferior, ha cerca de 395 milhdes de anos, e se tornaram
extintas pelo final do Devoniano Médio, cerca de 20 milhdes de anos depois — um periodo
relativamente curto de existéncia.

Embora fossem geralmente maiores e mais especializadas evolutivamente que as riniofitas, as
trimerdfitas ainda careciam de folhas. A ramificacdo, entretanto, era mais complexa, com o €ixo
principal formando sistemas de ramos laterais que se dicotomizavam varias vezes. As trimerofitas,
como as riniofitas e zosterofilofitas, eram homosporadas. Alguns de seus ramos menores terminavam
em esporangios alongados, enquanto outros eram inteiramente vegetativos. Além de seu padrdo de
ramificacdo mais complexo, as trimerofitas tinham um cordao vascular mais desenvolvido que os das
riniofitas. Junto com uma larga faixa de células de paredes espessadas, no cortex, o grande cordao
vascular provavelmente era capaz de suportar uma planta consideravelmente grande, com mais de 1
m de altura. Como nas riniofitas, o xilema das trimerofitas diferenciava-se centrifugamente. O nome
do filo vem das palavras gregas tri, meros e phyton, significando “planta tripartida”, em razao da
organiza¢ao dos ramos secundarios em trés fileiras no género Trimerophyton.

Filo Lycopodiophyta

Os 10 a 15 géneros e aproximadamente 1.200 espécies atuais de Lycopodiophyta sdo os
representantes de uma linha evolutiva que vem desde o periodo Devoniano. Evidéncias morfologicas
¢ moleculares indicam que, do Devoniano Inferior ao Médio (hda mais de 400 milhdes de anos),
ocorreu uma divisao basal, separando um clado licofita que inclui a linhagem das licofitas atuais de
um clado conhecido como eufilofitas (Figura 17.14). O clado eufildfita inclui todas as outras
linhagens de plantas vasculares atuais — as moniléfitas (samambaias e cavalinhas) e as plantas com
sementes.

Ha uma série de ordens de licofitas, e pelo menos trés das ordens extintas incluiam arvores
pequenas a grandes. As trés ordens atuais de licofitas, entretanto, constituem-se inteiramente em
plantas herbaceas ndo lenhosas; cada ordem inclui uma tnica familia. Todas as licofitas atuais e
fosseis possuem microfilos, e este tipo de folha, que apresenta relativamente pouca diversidade de
forma, ¢ muito caracteristico do filo; todas licofitas sdo eusporangiadas. As licofitas arboreas, tais
como Lepidodendron, estavam entre as plantas dominantes das florestas que formaram as jazidas de
carvao no periodo Carbonifero (ver Quadro “Plantas do Carbonifero”). A maioria das linhagens de
licofitas lenhosas — aquelas que exibiam crescimento secundario — tornou-se extinta antes do final da
era Paleozoica, ha 248 milhdes de anos.



Os licopddios pertencem a familia Lycopodiaceae

Dentre as Lycophyta atuais, talvez o grupo mais familiar seja o dos licopddios, familia
Lycopodiaceae (ver Figura 12.16C). Todos, exceto dois géneros de licofitas atuais, pertencem a essa
familia, que anteriormente agrupava a maioria dos seus membros no género Lycopodium. Sete desses
géneros sdao encontrados nos EUA e Canadd, porém a maioria das 350 a 400 espécies estimadas na
familia € tropical. As delimitacdes taxonomicas dos géneros dessa familia sdo insatisfatoriamente
conhecidas, e basicamente 15 gé€neros podem ser atualmente reconhecidos. As Lycopodiaceae
estendem-se das regides articas até os tropicos, porém raramente formam elementos conspicuos em
qualquer comunidade de plantas. A maioria das espécies tropicais, muitas das quais pertencentes ao
género Phlegmariurus, € epifita e por 1sso raramente sdo vistas, porém muitas das espécies de
regioes temperadas formam tapetes que podem ser evidentes nos solos das florestas.

Os esporofitos da maioria dos géneros das Lycopodiaceae ¢ constituido por um rizoma ramificado
do qual surgem ramos aéreos e raizes. Tanto o caule como a raiz sao protostélicos (Figura 17.15). Os
microfilos de Lycopodiaceae sdao, geralmente, dispostos espiraladamente, porém parecem ser
opostos ou verticilados em alguns membros do grupo. As Lycopodiaceae sdao homosporadas; os
esporangios ocorrem individualmente sobre a superficie superior dos microfilos férteis denominados
esporofilos, que sdo folhas modificadas ou 6rgaos semelhantes a folha que cont€ém esporangios, os
quais produzem esporos (Figura 17.16). Em Huperzia (Figura 17.17A) e Phlegmariurus, os
esporofilos sao semelhantes aos microfilos estéreis e estdo difusos entre estes. Nos outros géneros de
Lycopodiaceae, encontrados nos EUA e Canada, incluindo Diphasiastrum (ver Figura 12.16C) e
Lycopodium, os esporofilos ndo fotossintetizantes estdo agrupados em estrobilos, ou cones, na
extremidade dos ramos aéreos (Figura 17.17B).
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17.14 Relacoes filogenéticas de plantas vasculares (traquedfitas). Esta arvore filogenética mostra a
divisdo basal entre o clado licéfita e o clado eufiléfita. Também sdo mostradas as relagdes entre algumas
plantas vasculares sem sementes, especificamente monildfitas (as Psilotopsida, compreendendo Psilotales e
Ophioglossales, e Marattiopsida, Polypodiopsida e Equisetopsida) e progimnospermas (aneurdfitas e
Archaeopteris), e plantas com sementes. O clado que contém as progimnospermas e as plantas com
sementes foi chamado de ligndfitas ou produtoras de madeira. Os caracteres distintivos dos principais clados

estao assinalados. Os asteriscos indicam taxons extintos.

Ap6s a germinacgdo, os esporos de Lycopodiaceae dao origem a gametofitos bissexuados que,
dependendo do género, sdo estruturas irregularmente lobadas e verdes (Lycopodiella, Palhinhaea ¢
Pseudolycopodiella, entre os géneros encontrados nos EUA e Canadd) ou estruturas micorrizicas,
subterraneas, nao fotossintetizantes (Diphasiastrum, Huperzia, Lycopodium e Phlegmariurus, entre
os géneros encontrados nos EUA e Canadd). O desenvolvimento e a maturacdo dos arquegonios e
anteridios em um gametofito de Lycopodiaceae podem levar de 6 até 15 anos, e seus gametofitos
podem ainda produzir uma série de esporofitos em sucessivos arquegdnios enquanto continuarem a
crescer. Embora os gametofitos sejam bissexuados, as taxas de autofecundagao sao muito baixas, € os
gametofitos destas espécies predominantemente realizam fecundacao cruzada.

A agua ¢ necessaria para a fecundacao em Lycopodiaceae. O anterozoide biflagelado nada na dgua



até o arquegonio. Apds a fecundacao, o zigoto desenvolve-se em um embrido, que cresce no ventre
do arquegdnio. O esporofito jovem pode permanecer preso ao gametdfito por um longo periodo,
porém ao final torna-se independente. O ciclo de vida de Lycopodium lagopus, representativo
daquelas Lycopodiaceae que apresentam gametofito subterraneo e micorrizico € formam estrobilo,
esta ilustrado na Figura 17.16.
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17.15 Protostelo. O caule e a raiz de membros da familia Lycopodiaceae sao protostélicos. A. Secao
transversal do caule de Diphasiastrum complanatum, mostrando os tecidos maduros. Observe os grandes
espacos de ar no cortex, que circunda o protostelo central. B. Detalhe do protostelo de D. complanatum,
mostrando xilema e floema. Ver também a Figura 17.3.

Entre os géneros de Lycopodiaceae encontrados nos EUA e Canada, Huperzia (Figura 17.17A)
consiste em sete espécies; Lycopodium (Figura 17.17B), 5 espécies; Diphasiastrum (ver Figura
12.16C), 11 espécies; e Lycopodiella, 6 espécies. Esses géneros e outros atualmente reconhecidos
em Lycopodiaceae diferem em varias caracteristicas, incluindo a disposi¢do dos esporofilos, a
presenca de rizomas, a organizagdo do corpo vegetativo, a natureza do gametofito e o numero
cromossOmico basico.

A planta modelo Selaginella mollendorffii pertence a familia Selaginellaceae

Entre os géneros de Lycophyta atuais, Selaginella, o inico género da familia Selaginellaceae, possui
a maioria das espécies, cerca de 750. Entre essas espécies, tem importancia Selaginella
mollendorffii, planta modelo, que tem seu genoma sequenciado. Grande parte da familia de S.
mollendorffii tem distribuicdo tropical. Muitas crescem em locais umidos, embora umas poucas
habitem os desertos, tornando-se dormentes durante as épocas mais secas do ano. Entre essas tltimas
esta a chamada planta da ressurrei¢ao, Selaginella lepidophylla, encontrada no Texas, Novo México
e México (Figura 17.18A).

O esporofito herbaceo de Selaginella ¢ basicamente semelhante aqueles de algumas
Lycopodiaceae, pois apresentam microfilos e seus esporofilos estdo organizados em estrobilos



(Figura 17.18B). Diferentemente de Lycopodiaceae, todavia, Selaginella tem um apéndice pequeno
em forma de escama, denominado /igula, proxima da base da face superior de cada microfilo e
esporofilo (Figura 17.19). O caule e a raiz sdo protostelicos (Figura 17.20).

Enquanto as Lycopodiaceae sdao homosporadas, Selaginella ¢ heterosporada, com gametofitos
unissexuados — masculino e feminino. Cada esporofilo forma um tUnico esporangio na sua face
superior. Os megasporangios sao formados nos megasporofilos, € os microsporangios sdo formados
nos microsporofilos. Os dois tipos de esporangios ocorrem no mesmo estrobilo.

Os gametofitos masculinos (microgametofitos) em Selaginella desenvolvem-se dentro dos
microsporos € carecem de clorofila. Na maturidade, o gametofito masculino consiste em uma Unica
c¢lula protalar ou c€lula vegetativa e um anteridio, que da origem a muitos anterozoides biflagelados.
A parede do microsporo deve romper-se para que o anterozoide seja liberado.

Durante o desenvolvimento do gametofito feminino (megagametofito), o envoltorio ou parede do
megasporo rompe-se € o gametofito projeta-se atraveés da ruptura para o lado externo. Essa € a
porcdao do gametofito feminino na qual o arquegonio desenvolve-se. Tem sido relatado que o
gametofito feminino as vezes desenvolve cloroplastos, embora a maioria dos gametofitos de
Selaginella obtenha sua nutricdo a partir das substancias nutritivas armazenadas no interior dos
megasporos.

A 4agua ¢ necessaria para que o anterozoide nade até os arquegonios e fecundem as oosferas.
Geralmente a fecundacdo ocorre apds os gametofitos terem sido dispersos do estrobilo. Durante o
desenvolvimento dos embrides, tanto em Lycopodiaceae como em Selaginella, uma estrutura
denominada suspensor ¢ formada. Embora inativo em Lycopodiaceae e em algumas espécies de
Selaginella, em outras espécies de Selaginella o suspensor serve para empurrar o embrido em
desenvolvimento para o interior do tecido rico em nutrientes do gametofito feminino. Gradualmente,
o esporofito em desenvolvimento emerge do gametofito e torna-se independente.

O ciclo de vida de Selaginella esta ilustrado na Figura 17.19.
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17.16 Ciclo de vida de Lycopodium lagopus. Como as Lycopodiaceae sdo homosporadas, a meiose resulta
na formacao de esporos que dao origem a gametdfitos bissexuados, que abrigam tanto arquegbnios como
anteridios (a direita). Os gametdfitos de alguns géneros de Lycopodiaceae sdo subterraneos e requerem a
presenca de um fungo micorrizico para seu desenvolvimento normal, como mostrado aqui. A agua é
necessaria para que o anterozoide biflagelado possa nadar até a oosfera. Com a fecundacgdo, o zigoto é
formado. O desenvolvimento do embrido ocorre no interior do arquegénio. O espordfito jovem que pode
permanecer preso ao gametéfito por um longo periodo torna-se, ao final, um organismo independente. Em
alguns géneros de Lycopodiaceae, as folhas que sustentam os esporangios ou esporofilos estdo agrupadas
em estrobilos ou cones, como ilustrado aqui para o género Lycopodium.



17.17 Esporofilos e estrobilos. A. Huperzia lucidula € um representante daqueles géneros de
Lycopodiaceae que ndo apresentam cones ou estrébilo diferenciado. Os esporéangios (pequenas estruturas
amarelas ao longo do caule) crescem na axila dos microfilos férteis conhecidos como esporofilos. Areas de
esporofilos férteis se alternam com regides de microfilos estéreis. B. Os ramos terminais em Lycopodium
lagopus apresentam em suas extremidades esporofilos agrupados em estrébilos.

As espécies de Isoetes pertencem a familia Isoetaceae

O unico género da familia Isoetaceae € Isoetes, com cerca de 150 espécies. Isoetes € o parente atual
mais proximo das antigas licofitas arboreas do Carbonifero (ver Quadro “Plantas do Carbonifero”).
As plantas de Isoetes podem ser aquaticas ou podem crescer em lagos que secam em determinadas
estagdes. O esporofito de Isoetes ¢ formado por um caule subterrdneo curto € carnoso (cormo),
originando microfilos com forma semelhante a cadlamo — caule cilindrico e oco de certas ciperaceas e
juncaceas — na porgao superior e raizes na sua porg¢ao inferior (Figura 17.21). Em Isoetes, cada folha
¢ um esporofilo em potencial.

Como Selaginella, Isoetes ¢ heterosporado. Os megasporangios sdao formados na base de



megasporofilos; e os microsporangios, na base de microsporofilos, os quais sao semelhantes aos
megasporofilos, porém localizados mais proximos do centro da planta (Figura 17.22). Uma ligula ¢
encontrada exatamente acima do esporangio de cada esporofilo.

Uma das caracteristicas que distingue Isoetes ¢ a presenca de um cambio especializado que
adiciona tecidos secundarios ao cormo. O cambio produz para fora somente tecido de parénquima,
enquanto para dentro forma um tecido vascular peculiar, consistindo em elementos crivados, células
de parénquima e traqueides em proporgdes variaveis.

Algumas especies de Isoetes (algumas vezes colocadas em outro género, Stylites), encontradas em
grandes altitudes nos tropicos, t€ém a caracteristica Unica de obter o carbono para a fotossintese a
partir do sedimento no qual elas crescem, e ndo da atmosfera. As folhas destas plantas carecem de
estomatos, tém uma cuticula espessa e basicamente ndo efetuam trocas gasosas com a atmosfera.
Essas espécies, bem como algumas outras espécies de Isoetes, que se desidratam em uma parte do
ano, apresentam fotossintese CAM (Capitulo 7).

Filo Monilophyta

A grande maioria das Monilophyta é representada por samambaias

As monilofitas compreendem as samambaias e as cavalinhas (Equisetum spp.). Esses grupos ja
foram considerados filos separados; contudo, andlises recentes de caracteristicas morfoldgicas e dos
genes nucleares e dos cloroplastos indicam que samambaias e cavalinhas formam um clado
(Monilophyta) com quatro linhagens (Figura 17.14): (1) Psilotopsida, (2) Marattiopsida, (3)
Polypodiopsida e (4) Equisetopsida. As relagdes entre essas linhagens ainda estdo sendo ativamente
investigadas. O termo comum ‘“samambaia” ¢ aplicado aos membros das linhagens Psilotopsida,
Marattiopsida e Polypodiopsida.



17.18 Representantes de Selaginella. A. Selaginella lepidophylla, a planta-da-ressurrei¢do, torna-se
completamente seca quando a agua nao esta disponivel, mas rapidamente revive apdés uma chuva. Esta planta
estava crescendo no Big Bend National Park, no Texas (EUA). B. Selaginella rupestris com estrébilos. C.
Selaginella kraussiana, uma planta prostrada rastejante. D. Selaginella willdenowii, dos tropicos do Velho
Mundo. Amante da sombra, ela trepa até 7 m e tem folhas azul-pavdo com um brilho metalico. Observe os
rizomas claros, bem evidentes.

As samambaias sdo relativamente abundantes no registro fossil desde o periodo Carbonifero até o
presente (ver Quadro “Plantas do Carbonifero’). H4 mais de 12.000 espécies de samambaias atuais,
o maior e mais diverso grupo de plantas depois das angiospermas (Figuras 17.23 e 17.24). Parece
provavel que a diferenciacdo das samambaias atuais ocorreu no periodo Cretaceo Superior, depois
que a formacao das diversas florestas de angiospermas aumentou a extensao de habitats nos quais as
samambaias puderam se irradiar.

A diversidade das samambaias ¢ maior nos tropicos, onde cerca de 3/4 das espécies sao
encontradas. Nesses locais ndo somente ha muitas espécies de samambaias, como também elas sao
abundantes em muitas comunidades vegetais. Somente cerca de 380 espécies de samambaias existem
nos EUA e no Canadd, enquanto cerca de 1.000 sdo encontradas na Costa Rica, um pequeno pais
tropical na América Central. Cerca de 1/3 de todas as espécies de samambaias tropicais crescem
sobre troncos ou ramos de arvores como epifitas (Figura 17.23).

Algumas samambaias sdo muito pequenas e t€m folhas inteiras. Lygodium (Figura 17.24), uma



samambaia trepadeira, tem folhas com uma raque (uma extensdo do pedinculo ou peciolo da folha)
torcida e longa, que pode ter at¢ 30 m, ou mais, de comprimento. Em algumas samambaias arboreas,
como as do género Cyathea (Figura 17.23B), foram registradas altura de mais de 24 m e folhas com
mais de 5 m de comprimento. Apesar de os troncos dessas samambaias arboreas poderem ter 30 cm
ou mais de espessura, seus tecidos sdo inteiramente de origem primaria. A maior parte desse
espessamento se deve ao manto de raizes fibrosas; o caule verdadeiro tem somente 4 a 6 cm de
diametro. O género herbaceo Botrychium (ver Figura 17.26A) € citado ha muito tempo como a Uinica
samambaia atual conhecida a formar um cambio vascular; contudo, recentemente passou a ser
questionada a existéncia de um cambio vascular em Botrychium.
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17.19 Ciclo de vida de Selaginella. Selaginella é heterosporada, o que significa que ela possui dois tipos de
esporangios — microsporangios e megasporangios — que sao formados juntos no mesmo estrébilo no
espordfito (acima). Os microsporos produzidos nos microsporangios desenvolvem-se em microgametofitos, e
0S megasporos produzidos nos megasporangios desenvolvem-se em megagametofitos. Os micrésporos e os
megasporos sado dispersos proximos uns dos outros, por isso 0 anterozoide precisa nadar apenas uma
pequena distancia para alcangar a oosfera. Cada esporangio apresenta na axila um apéndice em forma de
escama, chamado ligula. Em plantas heterosporadas como em Selaginella, o desenvolvimento do gametdfito
inicia-se dentro do envoltério do esporo. Como nas plantas com sementes, o esporofito jovem é envolvido
pelos tecidos do megagametdfito, e a maior fonte de alimento para o embrido em desenvolvimento sdo as
substancias nutritivas armazenadas no megasporo. Porém, diferindo das plantas com sementes, Selaginella
nao apresenta periodo de dorméncia no desenvolvimento do embrido, nem tegumentos que originem a casca
da semente. Tipicamente, quatro megasporos sdo produzidos em cada esporangio, e dai dispersados.
(*N.R.T.: O rizéforo € um 6rgao de natureza caulinar que nasce na bifurcagdo de ramos com folhas e dele
saem raizes adventicias.)
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17.20 Protostelo de Selaginella. A. Segao transversal do caule, mostrando os tecidos maduros. O protostelo
esta suspenso no meio do caule oco por células corticais alongadas (células endodérmicas) chamadas
trabéculas. Apenas uma porcao de cada trabécula pode ser vista aqui. B. Detalhe do protostelo.

Ha dois tipos de esporangios nas samambaias

De acordo com a estrutura € o0 modo de desenvolvimento de seus esporangios, as samambaias podem
ser classificadas como eusporangiadas ou leptosporangiadas (Figura 17.25). A diferenca entre esses
dois tipos de esporangios € importante para o entendimento das relagdes entre as plantas vasculares.
Em um euspordngio, as células parentais, ou iniciais, estdo localizadas na superficie do tecido a
partir do qual o esporangio ¢ produzido (Figura 17.25A). Estas iniciais dividem-se periclinalmente
(paralelamente a superficie), produzindo uma série de células internas e externas. A camada celular
externa, através de divisdes em ambos os planos, da origem a parede do esporangio com varias
camadas. A camada interna d4 origem a um conjunto de células irregularmente orientadas, a partir do
qual se originam as células-mde de esporos. A camada mais interna da parede compreende o tapete,
que provavelmente nutre os esporos em desenvolvimento. Em muitos eusporangios, as camadas
internas da parede sdo distendidas e comprimidas durante o desenvolvimento, e, deste modo, as
paredes destes esporangios podem, aparentemente, constituir se de uma unica camada de células na
maturidade. Os eusporangios, que sao maiores que os leptosporangios e contém muito mais esporos,
sdo caracteristicos de todas as plantas vasculares — incluindo as licofitas — exceto as samambaias
leptosporangiadas.



17.21 Isoetes storkii. Espordéfito mostrando as folhas (microfilos) em forma de calamo, o caule subterraneo
suculento (cormo) e as raizes. Isoetes € o Ultimo representante vivo do grupo que incluiu as Lycophyta,
arbdreas extintas dos pantanos do periodo Carbonifero.

\m Ligula
N (= Microsporangio

Megasporangio

Cormo

17.22 Secao longitudinal de uma planta de /soetes. As folhas sdo formadas na porgao superior e as raizes
na porgao inferior de um caule subterraneo curto e carnoso (cormo). Algumas folhas (megasporofilos)
sustentam os megasporangios, e outras folhas (os microsporofilos) sustentam os microsporangios, e estao
localizadas préximo ao centro da planta.



17.23 Representantes de samambaias. A diversidade de samambaias ¢€ ilustrada por alguns géneros da




maior classe desse grupo de plantas, as Polypodiopsida. A. Lindsaea, em Volcan Barba, na Costa Rica. B. A
floresta da samambaia arborea, Cyathea lepifera, no Japao. C. Blechnum spicant, uma samambaia nativa do
noroeste dos EUA, com folhas férteis e vegetativas diferentes. D. Elaphoglossum, com folhas espessas nao
divididas, em local préximo a Cuzco, no Peru. E. Asplenium septentrionale, uma pequena samambaia
distribuida em todo o hemisfério norte, crescendo em um solo rico em metal, proximo a uma mina de prata e
chumbo, no Pais de Gales (Gra-Bretanha). F. Pleopeltis polypodioides, crescendo como epifita sobre um
tronco de junipero, em Arkansas (EUA). G. Uma espécie de Hymenophyllum, samambaia cujo nome &
derivado da estrutura das suas folhas delicadas. Samambaias membranaceas, ocorrem como epifitas
principalmente em florestas pluviais tropicais ou regides temperadas umidas.

17.24 Lygodium microphyllum. A. Essa samambaia trepadeira, que cresce em ciprestes no sul da Florida
(EUA), como mostrado aqui, € considerada uma planta invasora na Australia. O crescimento substancial da
samambaia na base das arvores faz com que incéndios no solo, que sdo normalmente benéficos, evoluam
para incéndios de grande monta que destroem as arvores. B. Cada folha fértil consegue produzir 20.000
esporos, o0s quais sao dispersados pelo vento a partir do dossel da arvore. Essa € uma estratégia reprodutiva



eficiente que frustra os esforgos para controlar a propagacéao dessas samambaias. C. Folhas nado férteis.

Diferentemente da origem multicelular dos eusporangios, os /eptospordngios originam-se a partir
de uma Unica célula inicial superficial, que se divide transversal ou obliquamente (Figura 17.25B).
Por esta divisdo sdo produzidas duas células. A interna pode contribuir com células que originam
uma grande parte do pedicelo do esporangio ou, mais comumente, permanecer inativa € nao
participar no desenvolvimento posterior do esporangio. Por meio de um padrao preciso de divisoes,
a cé¢lula externa da origem a um elaborado esporangio pedicelado com uma céapsula esférica, a qual
possui uma parede com uma camada de células de espessura. Internamente a esta parede existe um
tapete com duas camadas, tipico dos leptosporangios. A massa interna do leptosporangio finalmente
se diferencia em células-mae de esporos, que sofrem meiose para produzir quatro esporos cada uma.

Apo6s alimentar as células jovens em divisdo no interior do esporangio, o material do tapete ¢
depositado ao redor dos es poros, criando sulcos, espinhos e outros tipos de ornamentos superficiais,
que sdo frequentemente peculiares para cada familia ou género. Os esporos sdo expostos apds a
ruptura do estomio, um conjunto de células especializadas presentes no esporangio. Os esporangios
sdao pedicelados e cada um contém uma camada especial de células com paredes desigualmente
espessadas denominada dnulo. A medida que o esporangio seca, a contracio do anulo causa o
rompimento no meio da capsula. A subita explosdo e a volta do dnulo para sua posicao original
resulta, entdo, em uma descarga dos esporos como se fossem atirados por uma catapulta. Nos
eusporangios, os pedicelos apresentam se maiores, € embora possa haver linhas de deiscéncias pré
formadas, nao ha anulo ou sistema tipo catapulta para o descarregamento dos esporos.

A maioria das samambaias atuais ¢ homosporada, produzin do apenas um tipo de esporo. A
heterosporia, na qual hd producdo de microsporos e megasporos, estd restrita a samambaias
aquaticas (ver Figura 17.36), que discutiremos a seguir. Poucas samambaias extintas também eram
heterosporadas. Consideramos aqui alguns exemplos de cada uma das quatro principais linhagens de
monilofitas.
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B. Desenvelvimento do leptosporingio

17.25 Eusporangio e leptosporangio. Desenvolvimento e estrutura dos dois tipos principais de esporangios
de samambaias. A. O eusporangio origina-se de uma série de células parentais ou iniciais superficiais. Cada
esporangio desenvolve uma parede com duas ou mais camadas de espessura (embora na maturidade as
camadas internas da parede possam ser comprimidas) € um grande numero de esporos. B. O leptosporangio
origina-se de uma unica célula inicial, que primeiro produz o pedicelo e entdo a capsula. Cada leptosporangio
da origem a um numero relativamente pequeno de esporos.

As classes Psilotopsida e Marattiopsida sao samambaias eusporangiadas

A classe Psilotopsida ¢ constituida por duas ordens de samambaias homosporadas, a saber,
Ophioglossales e Psilotales. Dos quatro géneros da Ophioglossales, Botrychium (Figura 17.26A) e
Ophioglossum, conhecida popularmente como lingua-de-serpente (Figura 17.26B) sdo comuns nas
regioes temperadas do Norte. Nestes dois géneros, uma unica folha ¢ normalmente produzida a cada
ano a partir do rizoma. Cada folha consiste em duas partes: (1) uma porcao vegetativa, ou lamina,
que ¢ profundamente dividida em Botrychium e inteira na maioria das espécies de Ophioglossum, e
(2) um segmento fértil. Em Botrychium, o segmento fértil ¢ dividido da mesma forma que a porcao
vegetativa e forma duas fileiras de eusporangios nos segmentos externos. Em Ophioglossum, a
porcao fértil ¢ inteira e origina duas fileiras de eusporangios imersos.

As Psilotales incluem dois géneros atuais — Psilotum e Tmesipteris. Psilotum apresenta
distribuicdo tropical e subtropical. Nos EUA, ocorre no Alabama, Arizona, Florida, Havai,



Louisiana, Carolina do Norte e Texas, bem como em Porto Rico. Trata-se de uma erva daninha
comum em estufas. Tmesipteris tem distribuicao restrita a Australia, Nova Caledonia, Nova Zelandia
e a outras regioes do Sul do Pacifico. Os dois géneros sao plantas muito simples. Sua estrutura
simples — folhas pequeninas e auséncia de raizes — parece ser uma condi¢do derivada.

O esporofito de Psilotum consiste em uma por¢ao aérea dicotomicamente ramificada com
“estruturas foliares” pequenas semelhantes a escamas € uma porcao subterranea ramificada ou um
sistema de rizomas com muitos rizoides. Um fungo simbidtico — um glomeromiceto endomicorrizico
(Capitulo 14) — ¢ encontrado nas células corticais externas dos rizomas. Os esporangios de Psilotum
estdo, geralmente, agregados em grupos de trés nas extremidades de ramos laterais curtos (Figura
17.27).

Tmesipteris cresce como epifita sobre samambaias e outras plantas (Figura 17.28) e em
reentrancias de rochas. As folhas de Tmesipteris, que sdo maiores que as estruturas em forma de
escama de Psilotum, t€ém um Unico feixe vascular ndo ramificado. Em outros aspectos, Tmesipteris €
basicamente semelhante a Psilotum.

17.26 Ophioglossales. Representantes de dois géneros de Ophioglossales encontrados na América do
Norte. A. Botrychium dissectum. No género Botrychium, a porgao vegetativa e inferior da folha € dividida. B.
Em Ophioglossum vulgatum, a porgéao inferior da folha ndo é dividida. Em ambos os géneros, a porgéao
superior, ereta e fértil da folha é bastante diferente da por¢ao vegetativa.
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17.27 Espordofito de Psilotum nudum. A. No Psilotum, o espordfito consiste em uma parte aérea com
ramificacao dicotdmica, com pequenas excrescéncias semelhantes a escamas, e um sistema de rizomas. Os
esporangios sao formados em grupos de trés nas axilas de algumas excrescéncias escamiformes. B. A parte
aérea com ramificagao dicotdmica do espordfito com numerosos esporangios amarelos.



17.28 Tmesipteris. A. Tmesipteris parva crescendo sobre o tronco de uma samambaia arborescente
Cyathea australis em New South Wales, Australia. B. Tmesipteris lanceolata na Nova Caledénia, uma ilha do
sudoeste do Pacifico. As folhas contém um unico feixe vascular sem ramificacao.

Os gametofitos de Botrychium, Ophioglossum e Psilotum (Figura 17.29) sao estruturas
subterraneas, tuberosas, alongadas e com numerosos rizoides; eles t€m fungos simbioticos. Alguns
gametofitos de Psilotum t€m tecido vascular. Os gametofitos sdo bissexuais, dando origem a
anteridios e arquegdnios. Os anterozoides sao multiflagelados e precisam de dgua para atingir as
oosferas.

Pela natureza de seus gametofitos, a estrutura de suas folhas e varios outros detalhes anatémicos,
as Ophioglossales sdo nitidamente distintas dos outros grupos de samambaias atuais e, claramente,
sao um grupo distinto que divergiu cedo. Infelizmente, o grupo ndo possui nenhum registro fossil
completo anterior a cerca de 50 milhdes de anos. Nao ha fosseis de Psilotum nem de Tmesipteris.
Um membro das Ophioglossales, Ophioglossum reticulatum, tem o mais alto nimero de
cromossomos conhecido em qualquer organismo vivo, com o complemento diploide de cerca de
1.260 cromossomos.

O tnico outro grupo de samambaias eusporangias, as Marattiopsida tropicais, ¢ um grupo antigo
com um registro fossil que vem desde o periodo Carbonifero. Os membros dessa ordem assemelham
se mais aos grupos de samambaias mais conhecidas do que das Ophioglossales. Psaronius, uma
samambaia arbdrea extinta, era um membro dessa ordem (ver Quadro “Plantas do Carbonifero™). Os
seis géneros de Marattiales atuais incluem cerca de 200 espécies.

A maioria das Polypodiopsida sao samambaias homosporadas e leptosporangiadas

Quase todas as samambaias mais conhecidas sdo membros da classe Polypodiopsida, com pelo



menos 10.500 espécies. Cerca de 35 familias e 320 gé€neros sdo reconhecidos na classe. As
Polypodiopsida diferem de Psilotopsida e Marattiopsida por serem leptosporangiadas; diferem das
samambaias aquaticas, que discutiremos a seguir, por serem homosporadas. Todas as samambaias,
exceto Psilotopsida e Marattiopsida, sao, defato, leptosporangiadas e muito poucas t€m gametofitos
subterraneos com fungos simbidticos que sdo caracteristicos de Psilotopsida e Marattiopsida. Os
leptosporangios e outras caracteristicas distintivas da maioria das samambaias sdo, evidentemente,
especializagdes, visto que ndo ocorrem em outras plantas vasculares, incluindo Psilotopsida e
Marattiopsida, as quais compartilham mais caracteristicas com outros grupos de plantas primitivas.

A maioria das samambaias cultivadas e das silvestres de regides temperadas tem rizomas
sifonostélicos (Figura 17.30), que produzem novos conjuntos de folhas a cada ano. O embrido de
samambaia produz uma raiz verdadeira, porém ela rapidamente murcha, e as raizes restantes
originam-se do rizoma proximo a base das folhas. As folhas ou frondes sao megafilos e representam
a parte mais conspicua do esporofito. Sua proporgao superficie/volume alta permite-lhe captar luz do
Sol muito mais efetivamente que os microfilos das licofitas. As samambaias sdo as Unicas plantas
vasculares sem sementes que possuem megafilos bem desenvolvidos. Comumente, as frondes sdo
compostas, isto €, a lamina ¢ dividida em foliolos ou pinas, que estao presas na raque, uma extensao
do peciolo da folha. Em quase todas as samambaias, as folhas jovens sdo enroladas (circinadas);
elas sdo, em geral, denominadas baculos (Figura 17.31). Este tipo de desenvolvimento da folha ¢
conhecido como vernacdo circinada. O desenrolamento do baculo resulta do crescimento mais
rapido na superficie inferior do que na superior da folha em inicio de desenvolvimento, e ¢ mediado
pelo hormonio auxina (ver Capitulo 27), produzido pelas pinas jovens no lado interno do baculo.
Esse tipo de vernacdo protege as delicadas extremidades das folhas embrionarias durante o
desenvolvimento. Tanto os baculos quanto os rizomas sdo geralmente revestidos com tricomas ou
com escamas, que sao apéndices epidérmicos; as caracteristicas destas estruturas sao importantes na
classificacdo das samambaias.
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17.29 Gametofito de Psilotum nudum. A. O gametofito de Psilotum é bissexuado, contendo anteridios e
arquegobnios. B. Os gametdfitos, que sao subterraneos, assemelham-se a partes do rizoma.

Os esporangios das Polypodiopsida ocorrem nas margens ou na face inferior das folhas, em folhas
especialmente modificadas ou, ainda, em pedicelos separados. Os esporangios comumente ocorrem
em agrupamentos denominados soros (Figuras 17.32 e 17.33), que podem aparecer como linhas,
pontos ou manchas amplas com coloragdo amarela, alaranjada, castanha ou preta sobre a face
inferior de uma fronde. Em muitos g€neros, os soros jovens sao cobertos por apéndices
especializados da folha, os indusios (Figuras 17.32C e 17.33), que podem murchar quando os
esporangios estdo maduros e prontos para dispersar seus esporos. A forma do soro, sua posi¢do e a
presenca ou auséncia de um indusio sdo caracteristicas importantes na taxonomia das
Polypodiopsida.

Os esporos de samambaias na classe Polypodiopsida dao origem a gametodfitos de vida livre,
potencialmente bissexuados, que sao frequentemente encontrados em locais imidos, tais como nas
superficies de vasos em casas de vegetacdo. O gametdfito caracteristicamente se desenvolve
rapidamente em uma estrutura, em geral, membranosa, achatada e cordiforme, o protalo, que
apresenta numerosos rizoides na regido central da superficie inferior. Tanto os anteridios como os
arquegonios desenvolvem-se na superficie ventral (inferior) do protalo. Os anteridios principalmente
ocorrem entre os rizoides, enquanto os arquegonios sdo geralmente formados proximo a reentrancia,
um entalhe na extremidade anterior do gametofito. A ordem de aparecimento desses gametangios €
controlada geneticamente e pode ser mediada por substincias quimicas especiais produzidas pelos
gametofitos. O momento de maturacdo dos anteridios e arquegdnios pode determinar se ocorre a
autofecundacdo ou a fecundagdo cruzada. A agua € necessaria para os anterozoides multiflagelados
nadarem até as oosferas.
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17.30 Anatomia dos rizomas de samambaias. A. Secdo transversal do rizoma de Adiantum, uma avenca,
mostrando o sifonostelo. Observe a ampla lacuna foliar. B. Sec¢ao transversal de parte da regiao vascular do
rizoma de Dicksonia, uma samambaia arborescente. O floema € composto principalmente de elementos
crivados; o xilema € composto inteiramente de traqueides.



17.31 Baculos. Os baculos de Matteuccia struthiopteris sédo colhidos comercialmente em New England
(EUA) e New Brunswick (Canada); eles sao vendidos frescos, enlatados e congelados. Estes baculos tém um
sabor semelhante a aspargos crocantes e devem ser colhidos quando apresentam menos de 15 cm de
comprimento. Enquanto os baculos dessa espécie sdo seguros para serem comidos, muitas samambaias séo
consideradas toxicas.

Desde o inicio de seu desenvolvimento, o embrido, ou esporofito jovem, recebe nutrientes do
gametofito através de um pé. O desenvolvimento € rapido e o espordfito logo se torna uma planta
independente, e, a0 mesmo tempo, o gametdfito comumente se desintegra.

Caracteristicamente, o espordfito ¢ o estagio perene nas samambaias € o gametofito taloide e
pequeno possui vida curta. Notavelmente, os gametofitos em forma de fita ou de filamentos de
algumas espécies de samambaias, incluindo trés géneros com seis espécies tropicais encontrados ao
sul dos Montes Apalaches (EUA), persistem indefinidamente sem sequer produzir esporofitos
(Figura 17.34). Até agora, nem mesmo em laboratdrio se conseguiu que essas espécies produzissem
esporofitos. Os gametodfitos reproduzem-se vegetativamente por meio de protuberancias denominadas
gemas, que se desprendem e sdo levadas pelo vento para formar novas colonias. Essas samambaias
parecem distinguir-se das outras espécies produtoras de espordfitos de seus respectivos gé€neros,
devido a diferencas em suas enzimas, € provavelmente deveriam ser tratadas como espécies
distintas. Tais situagdes sdo comuns em musgos € estdo sendo descobertas em samambaias muito
mais amplamente do que antes esperado. Estima-se que populacdes de gametdfitos perenes e de vida
livre de Trichomanes speciosum, descobertos em Elbsandsteingebirge (uma cadeia de montanhas
entre a Alemanha e a Republica Tcheca), tenham mais de 1.000 anos. Existe a possibilidade de que



sejam reliquias de populagdes que incluiam tanto espordfitos como gametofitos. A extingdo dos
esporoéfitos possivelmente ocorreu como resultado de alteragdes climaticas durante os intervalos
glaciais dos ultimos 2 milhdes de anos.

O ciclo de vida de uma das Polypodiopsida ¢ mostrado na Figura 17.35.

As samambaias aquaticas, da classe Polypodiopsida, sao samambaias heterosporadas e
leptosporangiadas

As samambaias aquaticas consistem em uma ordem, Salviniales, e duas familias, Marsileaceae e
Salviniaceae. Embora elas sejam estruturalmente muito diferentes uma da outra, evidéncias recentes
de analises moleculares indicam que as duas familias sdo derivadas de um ancestral terrestre comum.
Todas as samambaias aquaticas sdo heterosporadas, € sdo as Unicas samambaias atuais
heterosporadas. Existem cinco géneros de samambaias aquaticas. Os rizomas delgados dos trés
géneros de Marsileaceae, incluindo Marsilea (que tem cerca de 50 a 70 espécies), crescem na lama,
sobre solo imido ou, mais frequentemente, com as folhas flutuando na superficie da agua (Figura
17.36A). As folhas de Marsilea assemelham-se aquelas de um trevo de quatro folhas. Possuem
estruturas reprodutivas em forma de feijao, denominadas esporocarpos, resistentes a seca € que
podem permanecer viaveis mesmo apos 100 anos de armazenagem seca; germinam quando colocados
em agua, produzindo séries de soros. Cada soro porta uma série de megasporangios e
microsporangios (Figura 17.36B).

Os dois geéneros de Salviniaceae, Azolla (ver Figura 29.12) e Salvinia (Figura 17.36C), sao
plantas pequenas que flutuam na superficie da agua. Os dois géneros produzem seus esporangios em
esporocarpos, que sao completamente diferentes em estrutura daqueles de Marsileaceae. Em Azolla,
as pequenissimas folhas bilobadas e aglomeradas sdo formadas em caules delgados. Uma bolsa que
se forma no lobo superior, fotossintetizante, de cada folha ¢ habitada por col6nias da cianobactéria
Anabaena azollae. O lobo menor, inferior, de cada folha ¢ geralmente quase incolor. Gragas a
capacidade de Anabaena de fixar nitrogénio, Azolla é usada para manter a fertilidade de plantagdes
de arroz e de determinados ecossistemas naturais. As folhas inteiras de Salvinia, que t€m até 2 cm de
comprimento, sdo formadas em verticilos de trés sobre o rizoma flutuante. Uma das trés folhas pende
abaixo da superficie da agua e ¢ bastante dividida, assemelhando-se a um conjunto de raizes
esbranquicadas. Estas “raizes”, todavia, formam os esporangios, o que revela que elas sdo realmente
folhas. As duas folhas superiores, que flutuam sobre a 4gua, sdo cobertas por tricomas que impedem
que sua superficie fique molhada, e por isso as folhas flutuam de volta a superficie se forem
temporariamente submersas.
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17.32 Soros. Os agrupamentos de esporangios, ou soros, sao encontrados sobre o lado inferior ou margens
das folhas das samambaias. A. Em Polypodium virginianum e outras samambaias deste género, 0s soros sao
nus. B. Em Pteridium aquilinum, mostrado aqui, assim como nas avencas (Adiantum), os soros estdo
localizados ao longo das margens das laminas das folhas, que sao revolutas. C. Nessa espécie de
Polystichum, os indusios, que recobrem totalmente os soros, acabam se contraindo e expondo os
esporangios quando esses se aproximam da maturidade. D. Em Botrychium dissectum, 0s soros sao
envolvidos pelos lobos globulares da pina (foliolos) e por essa razdo néo sao visiveis. Apos o inverno, os lobos
separam-se levemente e os esporos sao liberados no inicio da primavera, frequentemente sobre a neve.

As Equisetopsida tém caules articulados e sao eusporangiadas

Como as licofitas, as equisetofitas existem desde o periodo Devoniano. Elas alcangaram sua maxima
abundancia e diversidade mais tarde, na era Paleozoica, ha cerca de 300 milhdes de anos. Durante os
periodos Devoniano Superior e Carbonifero, elas eram representadas pelas calamites (ver paginas
anteriores), um grupo de arboreas que atingia 18 m ou mais de altura, com um tronco que poderia ter
mais que 45 cm de espessura. Atualmente as equisetofitas estdo representadas por um unico género



herbaceo, Equisetum (Figura 17.37), que consiste em 15 espécies. Uma vez que Equisetum ¢
essencialmente idéntico a Equisetites, uma planta que apareceu ha cerca de 300 milhdes de anos
atras, no periodo Carbonifero, Equisetum pode ser o género de planta mais antigo sobrevivendo na
Terra. A posicdo das equisetofitas dentro das Monilophyta permanece incerta; entretanto, elas
parecem ter unido com as Marattiopsida e Polypodiopsida (samambaias leptosporangiadas) como um
clado (Figura 17.14).

As espécies de Equisetum, conhecidas como cavalinhas, sdo amplamente distribuidas em locais
umidos ou encharcados, proximos a corregos e ao longo das margens de florestas. As cavalinhas sdo
facilmente reconhecidas pelos seus caules conspicuamente articulados e textura rugosa. As pequenas
folhas semelhantes a escamas sdo verticiladas nos nos. Quando presentes, ramos surgem lateralmente
nos nods e alternos com as folhas. Os entrends (as por¢des do caule entre nds sucessivos) sao
estriados, e as estrias sdo rijas e reforcadas com depositos de silica nas cé€lulas epidérmicas. As
cavalinhas foram utilizadas para polir potes e panelas, particularmente nas €pocas colonial e de
expansao de fronteiras, e por isso receberam o nome de juncos de polimento (scouring rushes, em
inglés) nos EUA. As raizes surgem nos nos dos rizomas, que sdo importantes na propagacao
vegetativa.

Folha

Esporangios Indusic 200 um |

17.33 Soro com um indusio. Secao transversal da folha de Cyrtomium falcatum, uma samambaia
homosporada, mostrando um soro na superficie inferior. Os esporangios estdo em diferentes estagios de
desenvolvimento e sao protegidos por um indusio em forma de guarda-chuva.

Os caules aéreos de Equisetum saem de rizomas subterraneos ramificados, e, apesar de as plantas
poderem morrer durante as estagdes desfavoraveis, os rizomas sdo perenes. O caule aereo ¢
anatomicamente complexo (Figura 17.38). Na maturidade, seus entrends cont€ém uma medula oca
circundada por um anel de canais menores denominados canais carenais. Cada um destes canais
menores esta associado a um feixe de xilema e floema. Equisetum ¢ homosporado.

Os esporangios sao formados em grupos de 5 a 10 ao longo das margens de pequenas estruturas em
forma de guarda-chuva conhecidas como esporangioforos (ramos que portam esporangios), que sao
reunidos em estrobilos (cone) no apice do caule (Figuras 17.37A e 17.41). Os ramos ferteis de
algumas espécies ndo contém muita clorofila. Nessas espécies, os ramos férteis sdo nitidamente
distintos dos ramos vegetativos, frequentemente aparecendo antes dos ultimos no inicio da primavera



(Figura 17.37). Em outras espeécies de Equisetum, os estrobilos sdo formados nas extremidades de
diferentes ramos vegetativos (ver Figura 12.16D). Quando os esporos estdo maduros, os esporangios
se contraem e se rompem ao longo de sua superficie interna, liberando numerosos esporos. Os
elaterios — faixas espessadas, que se originam da camada externa da parede dos esporos — espiralam
se quando umidos ¢ desenrolam se quan do secos, tendo, assim, um papel na dispersdao dos esporos
(Figuras 17.39 e 17.41). Estes elatérios sdo bastante distintos dos elatérios que auxiliam na
dispersdao dos esporos em Marchantia. Nessa planta os elatérios sdo células alongadas com
espessamentos de disposicao helicoidal (ver Figura 16.12).






17.34 Samambaias que se reproduzem assexuadamente. Em algumas samambaias crescendo nas mais
diversas partes do mundo, os gametofitos reproduzem-se assexuadamente e sdo persistentes; os esporofitos
nao sao formados nem em condi¢cdes naturais nem em laboratério. Estas fotografias mostram dois dos trés
géneros de samambaias do leste dos EUA, que apresentam este habito. A. Habitat tipico dos gametofitos
persistentes de Vittaria e Trichomanes, em Ash Cave, Hocking County, Ohio (EUA). B. Gametdfitos de
Trichomanes, em Lancaster County, Pensilvania (EUA). C. Gametdfito de Vittaria, em Franklin County,
Alabama (EUA).

17.35 Ciclo de vida de Polypodium. Esta samambaia homosporada e leptosporangiada pertence a classe
Polypodiopsida. Os esporos sao produzidos nos esporangios por meiose e depois sédo dispersos (acima). Os
gametdfitos sdo verdes e nutricionalmente independentes na maioria das espécies. Muitos séo
aproximadamente cordiformes com uma reentrancia apical e tém somente uma camada de células de
espessura, como mostrado aqui; outros podem apresentar formas irregulares e sdo mais espessos. Da
superficie inferior do gametdfito, filamentos celulares especializados, conhecidos como rizoides, direcionam-
se para dentro do substrato.

Os gametdfitos bissexuados, como os mostrados aqui, tém arquegbnios e anteridios. Tanto os arquegbnios
como os anteridios estao localizados na superficie inferior, com os arquegbnios proximos a reentrancia e os
anteridios entre os rizoides. Numerosos anterozoides multiflagelados e espiralados s&o produzidos nos
anteridios. Quando os anterozoides estdo maduros e existe um aporte adequado de agua, os anteridios se
rompem, liberando os anterozoides, que nadam para o colo de um arqueogbnio. Nas samambaias com
gametdfitos bissexuados, os anteridios e os arquegbénios amadurecem em velocidades diferentes; portanto, os
anterozoides produzidos por um gametdfito fertilizam as oosferas de um gametofito vizinho.

Na porcgao inferior do arquegbnio, a oosfera € fecundada e o zigoto resultante comeca a dividir-se
imediatamente. O embrido jovem cresce e diferencia-se diretamente em um espordfito adulto, obtendo sua
nutricdo a partir do gametdfito por um tempo, mas logo comega a realizar fotossintese em quantidade
suficiente para manter-se. Apos o espordfito enraizar-se no solo, o gametdfito desintegra-se.
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17.36 Samambaias aquaticas. As Unicas samambaias heterosporadas atuais sdo representadas por duas
ordens muito distintas de samambaias aquaticas: A. Marsilea polycarpa, com suas folhas flutuantes na
superficie da agua, fotografada na Venezuela. B. Marsilea, mostrando a germinagdo de um esporocarpo,
com uma sucessao de soros. Cada soro conttm uma série de megasporangios e microsporangios. C.
Salvinia com duas folhas flutuantes e uma folha submersa, intensamente dividida, em cada no6. Estes dois
géneros sao representantes da ordem Salviniales.

Os gametofitos de Equisetum sdo verdes e de vida livre, com didmetro variando de poucos
milimetros at¢ 1 cm, ou mesmo 3 a 3,5 cm em algumas espécies. Os gametofitos se estabelecem,
principalmente, sobre a lama que tenha sido recentemente inundada e seja rica em nutrientes. Os
gametofitos, que atingem a maturidade sexual em 3 a 5 semanas, sdo bissexuados ou masculinos
(Figura 17.40). Em gamet6fitos bissexuados, os arquegonios desenvolvem-se antes dos anteridios;
este padrao de desenvolvimento aumenta a probabilidade de fecundagdo cruzada. Os anterozoides
sao multiflagelados e necessitam de agua para nadar até as oosferas. As oosferas de varios
arquegonios em um unico gametofito podem ser fecundadas e se desenvolverem em embrides ou
esporofitos jovens.



17.37 Equisetum. A. Uma espécie de Equisetum na qual os ramos férteis e vegetativos sdo separados. Os
ramos férteis basicamente nao tém clorofila e sdo muito diferentes em aparéncia dos ramos vegetativos. Cada
ramo fértil tem um estrobilo terminal. Observe os verticilos de folhas em forma de escamas em cada no. B.
Ramos vegetativos de Equisetum arvense.

Floema Kilema

Feixe vascular

Epiderme

carenal



17.38 Anatomia do caule de Equisetum. A. Secgao transversal de um caule de Equisetum, mostrando os
tecidos maduros. B. Detalhe do feixe vascular, mostrando xilema e floema.

O ciclo de vida de Equisetum esta ilustrado na Figura 17.41.

17.39 Esporos de Equisetum. Esporos da cavalinha, Equisetum arvense, vistos em micrografia eletrénica
de varredura. Os esporos mostrados aqui sao provenientes de ambiente umido e estdo firmemente envolvidos
por elatérios, fitas espessadas que ficam aderidas as suas paredes. Quando o ambiente se torna seco, os
esporos se desidratam, e os elatérios desenrolam-se, ajudando a dispersa-los do esporangio.

——

1 mm

17.40 Gametofito de Equisetum. Gametdfito bissexuado de Equisetum, mostrando anteridios. Os



arquegobnios estdo profundamente entranhados no gametdfito e ndo sao discerniveis neste exemplo. Rizoides

podem ser vistos saindo da superficie inferior do gametdfito.
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17.41 Ciclo de vida de Equisetum. De um modo geral, o ciclo de vida de Equisetum €& similar aos de
samambaias homosporadas e Psilotum. A meiose ocorre em esporangios formados ao longo das margens de
estruturas semelhantes a guarda-chuva chamadas esporangioforos, que estdo agrupadas em estrébilos (em
cima, a esquerda). Quando maduros, os elatérios aderidos as paredes dos esporos auxiliam na dispersao
destes a partir dos esporangios que estao se abrindo. Os gametofitos de Equisetum sao verdes, de vida livre
e apresentam-se bissexuados (como ilustrado aqui) ou masculinos.

O anterozoide multiflagelado necessita de agua para nadar até a oosfera. Em Equisetum, como em outras
plantas vasculares sem sementes, o desenvolvimento do embrido se da no interior do arquegbnio, e o
espordfito jovem esta preso ao gametdfito por um pé. Finalmente, o espordfito separa-se de seu pé e torna-se
uma planta independente. O espordéfito de Equisetum € unico entre as plantas vasculares sem sementes
atuais, visto que seus caules sao estriados e articulados.

RESUMO

As plantas vasculares sdo caracterizadas por possuirem os tecidos vasculares xilema e floema, os
quais contribuiram para o sucesso destas plantas na sua ocupagdo do ambiente terrestre. Todas as
plantas vasculares exibem uma alternancia de geracdes heteromorficas (com formato diferente), na
qual o espordéfito € maior, complexo e nutricionalmente independente do gametofito. A capacidade de
o esporofito se tornar maior e alcancar grande altura deve-se a sua capacidade de sintetizar lignina, o
que adicionou rigidez as paredes das células de sustentacao e de condugdo de agua. Os esporofitos
das plantas vasculares com seus meristemas apicais € padrao de crescimento ramificado podem
produzir multiplos esporangios, diferentemente das briodfitas, cuyjo aumento no comprimento ¢



subapical, abaixo da extremidade do caule, e que produzem um tnico esporangio. A comparagao de
algumas das principais caracteristicas das plantas vasculares sem sementes ¢ encontrada na Tabela
resumo, adiante.

Os tecidos vasculares primarios sao distribuidos em trés tipos basicos de estelos

O corpo de muitas plantas vasculares ¢ constituido inteiramente por tecidos primarios. Atualmente, o
crescimento secundario estd confinado, em grande parte, as plantas com sementes, embora tenha
ocorrido em muitos grupos extintos nao relacionados de plantas vasculares sem sementes. Entre as
plantas sem sementes atuais, o crescimento secundario ¢ encontrado com certeza em apenas um
género, Isoetes. Os tecidos vasculares primarios ¢ o tecido fundamental associado exibem trés
arranjos basicos: (1) o protostelo, que consiste em um centro solido de tecido vascular; (2) o
sifonostelo, que contém uma medula circundada pelo tecido vascular; e (3) o eustelo, que consiste em

um sistema de feixes circundando uma medula, com os feixes separados um do outro pelo tecido
fundamental.

As raizes e as folhas evoluiram em dire¢oes diferentes

As raizes evoluiram de porg¢des subterraneas do corpo primitivo da planta. As folhas originaram-se
de varias maneiras. Os microfilos, folhas com uma Unica nervura e cujos tragos foliares ndo estdo
associados a lacunas foliares, evoluiram como apéndices laterais superficiais do caule ou de
esporangios esteéreis. Eles estdo associados a protostelos e sdo caracteristicos das licofitas. Os
megafilos, ou seja, folhas com venacdo complexa, evoluiram a partir de um sistema de ramos. Eles
estdo associados a sifonostelos e eustelos. Nos sifonostelos de samambaias, os tracos foliares estao
associados as lacunas foliares.

As plantas vasculares podem ser homosporadas ou heterosporadas

As plantas vasculares homosporadas produzem somente um tipo de esporo, que tem o potencial de
dar origem a um gametofito bissexuado. As plantas heterosporadas produzem micrésporos e
megasporos, que germinam € ddo origem a gametofitos masculinos e gametofitos femininos,
respectivamente. A maioria das plantas vasculares sem sementes ¢ homosporada, mas a heterosporia
¢ exibida por Selaginella, Isoetes € samambaias aquaticas (Salviniales). Os gametofitos de plantas
heterosporadas sdao de tamanho reduzido se comparados com aqueles das plantas homosporadas. Na
historia das plantas vasculares, a heterosporia surgiu varias vezes. Tem havido uma longa e continua
tendéncia evolutiva em dire¢do a reducdo do tamanho e da complexidade do gametdfito, que
culminou nas angiospermas (plantas com flores). As plantas vasculares sem sementes tém
arquegonios e anteridios, enquanto a maioria das gimnospermas (basicamente coniferas) tem somente
arquegénios, com exce¢do de algumas delas. Nas angiospermas, tanto os arquegdénios como oS
anteridios desapareceram.

As plantas vasculares sem sementes exibem alternancia de geracoes heteromarficas

Os ciclos de vida das plantas vasculares sem sementes representam modificacdes de uma alternancia
de geracdes heteromorficas essencialmente similares € na qual o esporéfito adulto ¢ dominante e de
vida livre. Os gametofitos das espécies homosporadas sdo nutricionalmente independentes do
esporofito. Embora potencialmente bissexuados, produzindo tanto anteridios como arquegonios, estes
gametofitos sdo funcionalmente unissexuados. Os gametofitos das espécies heterosporadas sao



unissexuados, muito reduzidos em tamanho e, com poucas excecdes, dependentes do alimento
armazenado no esporofito para sua nutricdo. Todas as plantas vasculares sem sementes t€m
anterozoides moveis, sendo necessaria a presenga de agua para que eles nadem até as oosferas.

0s fosseis mais antigos de plantas vasculares pertencem ao filo Rhyniophyta

As plantas vasculares datam de pelo menos 440 milhdoes de anos; as primeiras sobre as quais
sabemos com muitos detalhes estruturais pertencem ao filo Rhyniophyta, formado exclusivamente por
fosseis, os mais antigos dos quais sdo do periodo Siluriano Médio, de ha cerca de 425 milhdes de
anos. Alguns fosseis, ja considerados Rhyniophyta, possuem células condutoras mais semelhantes a
hidroides de briofitas do que a traqueides. Essas plantas, que t€m eixos ramificados e multiplos
esporangios, podem representar um estagio intermedidrio na evolucdo de plantas vasculares. Sao
chamadas protraqueofitas. O corpo das Rhyniophyta e de outras plantas contemporaneas ¢ formado
por um eixo simples, dicotomicamente ramificado e carecendo de raizes e folhas. Com a
especializagdo evolutiva, diferengas morfoldgicas e fisioldgicas surgiram entre as varias partes do
corpo da planta, ocasionando a diferenciacao da raiz, do caule e da folha.

As plantas vasculares sem sementes atuais sao classificadas em dois filos

Os filos das plantas vasculares sem sementes atuais sao as Lycopodiophyta (incluindo Lycopodium,
Selaginella e Isoetes) e as Monilophyta, incluindo as samambaias e Equisetum. O nome comum
“samambaias” € aplicado para as Ophioglossales, Marattiopsida e Polypodiopsida.

Uma divisdo basal no Devoniano Inferior ao Médio separou um clado, que inclui a linhagem
licofita, de outro clado, as eufilofitas, que contém todas as outras plantas vasculares. Entre as
licofitas, as Zosterophyllophyta, plantas vasculares sem folhas, representam um filo totalmente
extinto e basal. As Trimerophytophyta, um outro filo totalmente extinto de plantas vasculares,
aparentemente sdo as ancestrais das monilofitas e das progimnospermas.

Tabela-resumo Comparacgao de algumas das principais caracteristicas das plantas vasculares sem sementes

Homosporada ou
Filo Tipo de folhas Tipo de estelo Esporangios Outras caracteristicas
heterosporada po po porang!
Rhyniophyta (rinidfitas) Homosporadas Nenhum Protostelo Terminal Exclu,sw.amente.fossgls; ancestrals
provdveis das trimerdfitas
Muitas homosporadas; Exclusivamente fésseis;
Losterophyllophyta . .
oy algumas Nenhum Protostelo Lateral proximamente relacionado com as
(zosterofil ofitas) L
heterosporadas licéfitas
Exclusivamente fosseis; ancestrais
Trlmerophytophyta Homosporadas Nenhum Protostelo Tgrmlna! nas dltimas prov§ve|sdassamamba|as,
(trimerdfitas) dicotomias progimnospermas e talvez
cavalinhas
Ll . A maioria com . Membros de Selaginellaceae e
homosporadas; Lycopodiophyta . Sobre ou na axila dos AR
. o Microfilo protostelo ou com ) Isoetaceae tém ligula; muitos
Selaginellaceae e Isoetaceae (licofitas) - esporofilos .
protostelo modificado representantes extintos
heterosporadas
Monilophyta




Protostelo ou tipos

Lateral;

Psilotopsida Homosporadas Megafilo ) . Diversos em estrutura e anatomia;
mais complexos eusporangiadas gametsfitos subterraneos, com
micorrizas
Plantas grandes com folhas
oo Sifonostelo ou tipos Nos esporofilos; complexas; gametdfitos
Marattiopsida Homosporadas Megafilo . . o .
mais complexos eusporangiadas fotossintetizantes, na superficie do
solo
Polipodiopsida oS homosppradas, P.rotostelo em a.lguns; Nos esporofilos; Com habitos e habitats diversos;
. exceto as Marsileales e sifonostelo ou tipos . , L
(samambaias Megafilo agrupados em soros; gametofitos fotossintetizantes, na

leptosporangiadas)

Salviniales, que sao
heterosporadas

mais complexos em
outros

leptosporangiadas

superficie do solo

Equisetopsida
(equisetdfitas)

Homosporadas; em
alguns fosseis

Semelhantesa
microfilos por reducdo

Sifonostelo
semelhante a eustelo

Em esporangidforos
nos estrébilos

Atualmente representado porum
Gnico género, Equisetum, as
cavalinhas

heterosporadas

As licofitas sao caracterizadas pelos microfilos; os membros dos outros filos de plantas vasculares tém megafilos

Duas classes de samambaias (Psilotopsida e Marattiopsida) t€m eusporangios. No eusporangio, uma
série de celulas participa dos estagios iniciais do seu desenvolvimento, € a sua parede tem varias
camadas de células de espessura. Outras samambaias — Polypodiopsida, incluindo as samambaias
aquaticas (ordem Salviniales) — formam leptosporangios. O leptosporangio ¢ uma estrutura
especializada que se desenvolve a partir de uma unica célula inicial, e nele o envoltorio consiste em
uma Unica camada de células. Os leptosporangios desenvolveram-se apenas nas Polypodiopsida;
todas as outras plantas vasculares t€m eusporangios.

Cinco grupos de plantas vasculares dominaram os brejos do periodo Carbonifero (Idade do
Carvao) e trés deles eram plantas vasculares sem sementes — licofitas, equisetofitas (calamites ou
cavalinhas gigantes) e samambaias. Os outros dois grupos eram gimnospermas — as Pteridospermales
e as Cordaites.

Autoavaliacao

1. Quais caracteristicas estruturais basicas as Rhyniophyta, Zosterophyllophyta e
Trimerophytophyta t€m em comum?

2. Os elementos de vaso e a heterosporia presentes em varios grupos nao relacionados de plantas
vasculares representam excelentes exemplos de evolugdo convergente. Explique.

3. Com o uso de diagramas simples, legendados, descreva a estrutura dos trés tipos basicos de
estelos.

4. Compare o ciclo de vida de um musgo com o de uma samambaia homosporada
leptosporangiada.

5. O que ¢ um carvao? Como ele ¢ formado? Quais plantas estdo envolvidas na sua formagao?

6. As briofitas sao frequentemente referidas como os “anfibios do reino vegetal”, mas esta
caracterizagcdo também pode ser aplicada as plantas vasculares sem sementes. Explique por qué.



7. Cite as diferencas entre o clado licofita e o clado eufilofita.



