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Crescem as flores no seu dever bioldgico,

e as cores que patenteiam, por sua natureza,
56 podem ser aquelas, e nio outras.
Vermelhas, amarelas, cor de fogo,

lilazes, carmesins, azuis, violetas,

assim, e s6 assim,

tudo conforme a sua natureza.

Asperas sio as folbas, macias, recortadas

ou ndo, tudo conforme;

e 0 aprumo como tal,

ou rasteiras, ou leves, ou pesadas,

tudo no seu dever,

por sua natureza.

[...]

«Poema da Minha Natureza» iz «Novos Poemas Péstumos»,
Anténio Gededo

A pobre flor dizia & borboleta celestial:

- Néo fujas!

VE como os nossos destinos sio diferentes. Eu fico, Tuu partes!
Portanto, nds nos amamos, nds vivemos sem os homens ¢ longe deles
e nds nos parecemos e dizem que ambas somos flores!

Mas, ai! 0 ar te transporta e a terra me prende.

Sorte cruel!

«La Fleur et le Papillon»,
Victor Hugo

O amor pelos seres vivos é o mais nobre atributo do homem.
Charles Darwin



Emergéncias 38

Tecidos e estruturas secretoras 40

I n d ice Glandulas 40

Hiddtodos, nectdrios extraflorais e corpos nutritivos 41

Producio de ldtex 41

Prélogo 1 Galhas 42
Objeto 1
Breve reflexao epistemolégica 1 3. Raiz 43
Fontes informagio 4 Natureza e fun¢oes da raiz 43

Convengoes 5

. . 3 . Anatomia da raiz 44

Abreviaturas, siglas e expressoes latinas 6

Estrutura primdria da raiz 44

Imagens 6 . .
Meristemas e tecidos 44

Anexos e indices : .
7 Epiderme e cértex 45

Agradecimentos 7 Cilindro central 46

Morfologia da extremidade radicular e ramificagio 47

Estrutura secunddria da raiz 48
. A NATUREZA E A ESTRUTURA DAS PLANTAS 9

Morfologia externa da raiz 49
1. Conceito de planta. O corpo das plantas 11 Tipos de rafzes 49

Conceito de planta 11 Situagio, consisténcia e direcio 50

L Tipos de radicagao 50
Organizagio do corpo das plantas-com-semente 14 b ¢
. o Metamorfoses da raiz 52
Desenvolvimento e senescéncia 14 )

Raizes estranguladoras 52

Orgdos fundamentais 14 Raizes tuberosas 52

Volume e superficie nas plantas 16 Raizes proteoides 53
O corpo de plantas e animais: andlise comparativa 17 Velimen 53
Os animais como seres unitdrios 17 Rizobainha 53

Estrutura modular das plantas. Totipoténcia celular 18 . _ . . .
Crescimento indeterminado nas plantas 20 Modificagdes da raiz causadas por microrganismos 53
Sexualidade e ciclo de vida das plantas 21 Micorrizas 53

Imobilidade celular nas plantas 21 Simbioses com bactérias diazotréficas 54

Simetria 22

4. Caule 57

Alguns conceitos e termos essenciais de organografia vegetal
Natureza e fungoes do caule 57

e evolugao 22
Homologia e analogia. Principio da homologia 22 Anatomia do caule 58

Estrutura primdria do caule 58

2. Introducio a anatomia e histologia vegetais 2
¢ & 8 5 Meristemas e tecidos 58

Célula vegetal 25 Epiderme e cértex 58
Parede celular 25 Cilindro central 59

Outras caracteristicas da célula vegetal 26 Estrutura secunddria do caule 61

Primeiras etapas do crescimento secunddrio 61

Orientacio da divisao celular 26 ) ) )
Sistemas radial e axial 63

Os tecidos vegetais 27 Floema secunddrio 64
Conceito de tecido vegetal. Planos de corte 27 Xilema secunddrio 64
Classificagao 27

Meristemas 28

Anatomia das madeiras (breve referéncia) 66

Periderme e ritidoma 67

. . . Espessamento primério e secunddrio do caule nas monocotile-
Os meristemas como aglomerados de células estaminais 28

Tipos de meristemas 29 doneas 69

Tecidos definitivos simples 31 Morfologia externa do caule 69
Parénquima 31 Situagio, consisténcia e superficie do caule 69
Colénquima 32 Espinhos 70

Esclerénquima 32
. Metamorfoses do caule 71
Tecidos complexos 33

Tec1d9 de protegio 33 5. Folha 75
Epiderme 33
Periderme 34

Tecido fundamental 34

Tecido vascular 34 Anatomia da folha 75
O transporte de dgua ¢ nutrientes 34

Xilema 35
Floema 37 Epiderme 76

Natureza e fung¢oes da folha 75

Crescimento e desenvolvimento da folha 75



Mesofilo 77 Ptixia, estivagio e disposi¢ao das pecas do perianto 113
Feixes vasculares 78 Hipanto 113

Anatomia de Kranz 79
Androceu 115

Estrutura e fungio dos estames 115

Filomas 79
Microfilos vs. megafilos 79
Tipos de filomas 80

Nuimero, forma, insercio e posicao 116
Conivéncia, concrescéncia e adnacio 116
Morfologia externa da folha 80 Deiscéncia das anteras 117

Situagio e diferenciagio 80 Pélen 117

Posicao da folha e nervagio do limbo 82

Gineceu 118

Estrutura e funcio dos carpelos. Conceito de pistilo 118

Tamanho, forma, recorte e simetria do limbo 85
Divisao ou composicio da folha 88

Apéndices folheares 89

Superficie e epifilia 90

Numero e concrescéncia dos carpelos 119
Oviério 121

Posicao do ovdrio. Insercio das pegas do perianto relativamente ao

Consisténcia e cor da folha 90 ovério 121
Duragao da folha 91 Placentagio 121
Filotaxia 92 Estilete 122
Prixia e vernagao 93 Estigma 122

Heterofilia 93

Metamorfoses da folha 94 ) )
Bolbos ¢ bolbilhos 94 Nectdrios florais e osméforos 124

Primérdio seminal 122

Armadilhas de origem foliar e caulinar 96 A flor das gramineas e das leguminosas 124

6. Inflorescéncia 97 Gramineas 124
Leguminosas faboideas 125
Definicio e constitui¢io da inflorescéncia 97

Definigao de inflorescéncia 97 Férmulas florais 125

Constituicio da inflorescéncia 97 8. Fruto e semente 127
Eixo, pedtinculo e pedicelo 97
Bricteas e bractéolas 97 Fruto 127

. . I Definicio e fungio do fi 12
Tipos de inflorescéncia 98 chinicdo e fungio do fruto 127

E do fi 132
Critérios de classificacio das inflorescéncias 98 strutura do fruo 13
Critérios de classificacio dos frutos s.l. 132
Tipos de frutos s.l. 132

Partes ediveis nos frutos s.l. 132

Inflorescéncias simples determinadas e indeterminadas 98
Inflorescéncias compostas 99
Tipos especializados de inflorescéncias 103

Inflorescéncias das gramineas 103 Semente 134

Sexualidade 4 escala da inflorescéncia 104 Constituicio da semente. Tecidos de reserva. 134

. P . Episperma 134
Pseudantos, proliferagio tardia e metamorfoses 104 prp .
Reservas nutritivas da semente 136

idjo 1
7. Flor 105 Embriio 137
Estrutura da semente de gramineas e leguminosas 137
Ciclo reprodutivo das angiospérmicas 105 Gramineas 137

. . L i 138
Conceito, estrutura e sexualidade da flor 105 cpuminosas

O que ¢ uma flor? 105
Estrutura da flor 106 II. ARQUITETURA, FENOLOGIA E FISIONOMIA 139

Expressdo sexual 106

1. Arquitetura do sistema radicular 141
Filotaxia e simetria 107

Filotaxia floral 107 Importincia do estudo do sistema radicular 141
Simetria floral 107 Sistema radicular aprumado vs. sistema fasciculado 141
Receticulo 108 Sistema radicular do arroz 142

Sistema radicular das drvores dicotiledéneas 142

Perianto 108

Definicao. Tipos ¢ concrescéncia 108 Plasticidade fenotipica do sistema radicular 143

Merismo. Orientagao das pecas periantais 109

2. Arquitetura da canépia 145

Perianto duplo 110 Gemas 145
Cilice 110 Estrutura e tipologia 145

Perigénio 110

Corola 111 Pré-formagio e neo-formagio. Prefolheacio e vernagao 149



Dorméncia e abrolhamento dos gomos 149

Alongamento rameal 151
Nogio de vigor 151
Alongamento monopodial e simpodial 151
Intensidade do alongamento 153

Crescimento continuo e crescimento ritmico 154

Ramificagio do caule 155
Tipos de ramificagio 155
A ramifica¢io a nivel anatémico 155
Grau de ramificagao 157
Direcio, orientacio e angulo de inser¢io 158
Prolepsia e silepsia 158
Ramos epicérmicos 159

Reiteraciao 160

Dominéncia e controlo apicais 161
Dominancia apical 161
Controlo apical 162

Interagées entre a dominancia e o controlo apicais 162
Reparagao de feridas. Resposta ao corte 164
Cladoptose 165

Posi¢ao das inflorescéncias nos caules 166

Posicdo das inflorescéncias nas plantas lenhosas 166
Plantas com um periodo de repouso vegetativo anual 166

Plantas sem uma sincronizagao ambiental do crescimento e da
floragao 168

Posicao das inflorescéncias nas plantas herbdceas 169

Orgdos de frutificagio das plantas lenhosas 170
Desenvolvimento e arquitetura das gramineas 172
Modelos arquiteturais 174

Genes ananicantes e revolugio verde. Ideotipo 176

3. Fenologia 177
Ciclo fenoldgico 177

Escalas fenoldgicas 180

4. Tipos fisionémicos 181

III. BioLOGIA DA REPRODUCAO
CIcLOS DE VIDA 185

1. Reprodugao sexuada nas angiospérmicas 187

Conceitos introdutérios 187
A descoberta da sexualidade nas plantas 187
Meiose e fecundacio 187
O porqué da sexualidade 187

Juvenilidade. Indugio e diferenciacio florais 188
Transicio da fase juvenil para a fase adulta 188
Inducio, iniciagio e diferenciacao florais 189

Clarificagio de conceitos 189

Estimulos exdgenos da floragio 189

Regra de Hofmeister 191

Esporogénese e gametogénese 191

2.

Microsporogénese e microgametogénese 191

Megasporogénese e megagametogénese 192

Sistemas de reprodu¢io 192
Defini¢ao de sistema de reprodugao 192
Sistemas sexuais 193
Sistemas de cruzamento 194

Vantagens e desvantagens da polinizagio cruzada 194

Polinizagio 195
Conceitos de biologia floral e de polinizagio 195
Modos de autopoliniza¢io 196
Cleistogamia 196
Autogamia facilitada 196
Autogamia auténoma 197

Geitonogamia 197

Polinizagao cruzada 198

Mecanismos espaciais e temporais de promogio da alogamia 199

Sistemas de autoincompatibilidade 199
Xenia e metaxenia 201

Vetores e sistemas de polinizagio 202
Polinizagdo bidtica 202
Polinizagao abidtica 204

Sindromes de polinizagao 204

Coevolugio plantas-com-flor — insetos polinizadores. Alguns
exemplos 205
Reduzir o risco e evitar o desperdicio 205
Polinizagao por engano 206

Polinizagao das plantas do género Ficus (Moraceae) 207
Importancia econdmica da polinizagio entoméfila 208
O homem como vetor de polinizacio 209
A flor depois de polinizada 210

Germinagio do grao de pélen e desenvolvimento do tubo
polinico 210

Fecundagao 211

Desenvolvimento da semente e do fruto 212
Etapas do desenvolvimento da semente 212

Embriogénese 212
Diferenciagio do embrido 212
Diferenciagio do endosperma 213

Diferenciagio do tegumento 213
Tamanho da semente 214
Formagao do fruto 214
Fases da formagao do fruto 214
Partenocarpia 215
Dispersao 215
Vantagens e desvantagens da dispersio 215
Unidades e vetores de dispersio 215

Sistemas e sindromes de dispersao 216

Dorméncia e germinagio da semente 218
Tipos e vantagens da dorméncia 218
Quebra de dorméncia 218
Germinagao da semente 220
Semente e germinagio do milho-gratido 221

Semente e germinagio do feijoeiro-comum 222

Reprodugao assexuada 223

Vantagens e desvantagens da reprodugio assexuada 223



Tipos de reprodugio assexuada 226 Alternancia de geragdes nas plantas-terrestres 233
Apomixia 226
Multiplicagio vegetativa 227

Ciclos de vida das plantas de esporulagio livre 236

Ciclos de vida das plantas-com-semente 236

Afinidade e comp atibilidade em enxertia 228 Simililaridades e dissimilaridades entre os espermatéfitos 237

Multiplicagio vegetativa a nivel anatémico 228 Ciclo de vida das gimnospérmicas 238

Estacaria e mergulhia 228 Orgios de suporte, estruturas reprodutivas e estrébilos 238

Enxertia 229

Interpretagio evolutiva do estrébilo feminino 239

Pélen e primérdios seminais 242

Quimeras 229 Polinizagio e fecundagao 243
Frutificagoes e sementes 246
3. Ciclos de vida das plantas-terrestres 231 Ciclo de vida das angiospérmicas 248

Conceitos fundamentais 231
Tipos de ciclo de vida 231
As células reprodutoras 232 Anexo. Nomes de plantas cultivadas 267

Referéncias 249



PROLOGO

Este documento nio ¢ um livro-texto de referéncia e
muito menos um tratado. Resume-se a uma revisio bi-
bliogréfica mais ou menos atualizada — nio existem livros
cientificos atualizados — em torno de alguns temas chave
de botanica, complementada pela minha experiéncia de
trinta anos de ensino e investiga¢do em agronomia e bo-
tanica. Tem por destinatdrios estudantes do ensino su-
perior, em particular todos os interessados em ecologia,
ciéncias do ambiente, ciéncias agrdrias e outras formagoes
de biologia aplicada, que necessitam de apreender, num
curto periodo de tempo, elementos fundamentais sobre a
forma, a biologia reprodutiva, a evolug¢io e a organizagio
sistemdtica das plantas. Cada volume corresponde, grosso
modo, aos contetidos de uma disciplina semestral de 6

ECTS.

Objeto

A organografia vegetal, morfologia vegetal (plant
morphology) ou fitomorfologia, a componente maior do
Vol. I, tem por objeto a forma plantas e a sua alteragao ao
longo do ciclo de vida (modificagées ontogénicas) ou du-
rante o processo evolutivo (modificagdes filogenéticas).
A descrigao de tipos celulares e tecidos, e da estrutura'
interna dos 6érgaos vegetais que acompanha a descri¢ao
da morfologia das plantas concentra-se no essencial. No
meu entender, os destinatdrios deste livro nio precisam
de aprofundar muito mais os seus conhecimentos de his-
tologia e anatomia vegetais. A arquitetura de plantas, dis-
cutida na II Parte do Vol. I, é uma drea especializada da
morfologia vegetal raramente abordada em publicagdes
congéneres. O Vol. I estende-se ainda por temas de repro-
dugao vegetal e de fenologia, e pelo estudo dos ciclos de
vida da plantas-terrestres, com especial énfase na repro-
ducido das plantas-com-semente dada a sua importancia
em ecologia e ciéncias agrdrias, e para compreender a bio-
logia evolutiva das plantas.

O Vol. II principia com uma introdugao a biologia da
evolugio. A teoria da evolugdo, como refiro por mais de
uma vez no texto, ¢ a teoria fundamental que organiza
toda a biologia. Julgo preocupante que profissionais, que
usam a ecologia e a biologia no seu dia a dia, demons-

[1]  Considerei sinénimos os conceitos de estrutura, morfologia e forma.

trem um completo e persistente desconhecimento dos
mecanismos bdsicos da evolu¢io da vida e da especiagao.
Aprendem-se, ao pormenor, a estrutura da célula e os
mecanismos moleculares da hereditariedade sem interio-
rizar as bases do pensamento populacional e adaptativo
(sensu Mayr). A agricultura como atividade humana nao
pode ser adequadamente compreendida sem as ferramen-
tas conceptuais de biologia da evolugiao. Como escrevia
o evolucionista norte-americano de origem ucraniana
Theodosius Dobzhansky em 1973: “Nada em biologia faz
sentido exceto & luz da evolug¢do” (Futuyma 2005). O Vol.
II contém ainda uma introdugio a histéria evolutiva das
plantas-terrestres. Pode parecer estranho que algo tdo es-
pecializado e voldtil seja desenvolvido num livro de bota-
nica que se pretende aplicado. As plantas, ao longo da sua
evolugio, foram tanto agentes de mudanca como sujeitos
passivos das alteragoes climdticas, da composi¢ao quimi-
ca da atmosfera terrestre, ou dos ciclos biogeoquimicos.
Sem nogoes sobre evolugao das plantas é impossivel apro-
fundar estes trés temas chave das ciéncias do ambiente
(cf. Berling 2007). E o solo, tal como hoje o conhecemos,
¢ uma criagdo das plantas-terrestres.

Vol. III é um livro de taxonomia. O tema ¢ preparado
com uma apresentagao dos sistemas de classificagio mais
importantes e uma introdu¢ao a nomenclatura taxoné-
mica. A componente descritiva incide nos grandes grupos
e nas familias de plantas-com-semente, organizados de
acordo com Christenhusz er 2/. (2011) e 0o APG IV (APG
2016). Desde a publicaciao do Genera Plantarum de An-
toine de Jussieu, no final do séc. XVIII, que a familia é
a categoria taxonémica superior ao género mais utilizada
na organizac¢io do mundo vegetal.

O estudo de todas estas matérias pode ter diferen-
tes pendores. Por exemplo, pode ter uma abordagem
descritiva-formal, uma perspetiva histérico-evolutiva ou
insistir em aspectos funcionais. Busquei uma abordagem
hibrida, tendo em mente conferir competéncias, como
referi, a futuros profissionais de biologia aplicada.

Breve reflexao epistemolégica

A organiza¢do dos seres vivos desenvolve-se a dife-
rentes niveis de complexidade (Figura 1). As células, as

——— Célula —— Tecido

l

«—— Orgéo

Molécula ——> Organelo

Ecossistema <«—— Individuo <«—— Sistema

l

Complexo de ecossistemas ——> Bioma

Figura 1. Niveis de complexidade do vivo. [Original].



2 Breve reflexao epistemolégica

unidades elementares da vida, organizam-se em tecidos,
os tecidos em drgaos e em sistemas, € estes, por sua vez,
integram organismos. Os individuos ocupam nichos eco-
l6gicos e trocam informagao genética entre si no Ambito
de uma populacio. As espécies sao constelacoes de popu-
lagoes reprodutivamente isoladas, ou quase. Por outras
palavras, os individuos agrupam-se em populagdes, e
populacoes similares estdo organizadas em unidades bio-
l6gicas mais ou menos discretas a que chamamos espé-
cies. A componente viva dos ecossistemas, a biocenose,
compreende individuos de diferentes espécies. Finalmen-
te, 0s ecossistemas organizam-se em sistemas ecolégicos
de complexidade varidvel (e.g., comunidade vegetal e
bioma). Os diferentes niveis de complexidade intera-
tuam entre si de forma tanto mais intensa quanto mais
préximos estiverem na escala de complexidade (Wilson
1998); e, as escalas que mais interessam para este livro —
do tecido & espécie —, ajustam-se as flutuacoes e variagoes
direcionais do ambiente abiético e bidtico (e.g., plasti-
cidade fenotipica dos individuos ou rearranjos estrutura
genética e etdria das populagées).

A biologia e a ecologia, 4 semelhanga de outras cién-
cias fundamentais, procuram explicar e prever a estrutura
e a fungao de cada nivel de complexidade, em funcio
dos imediatamente anteriores. Constata-se, no entanto,
que a cada “salto de complexidade” este esforgo esbar-
ra na emergéncia de novas propriedades, nao previstas
nos niveis de complexidade inferiores. A estrutura do
genoma ¢ insuficiente para uma compreensio total do
funcionamento celular, e a autoecologia das espécies nao
explica e prevé adequadamente o funcionamento de um
ecossistema. Os epistemdlogos — os especialistas em fi-
losofia da ciéncia — repartem-se em dois grupos para ex-
plicar a emergéncia de novas propriedades. Muitos sao
de opinido que a ignorancia ¢ a causa das insuficiéncias
do reducionismo!”. A seu tempo, muitas propriedades
ditas emergentes serao desclassificadas pelo progresso da
ciéncia; outras serdo artefactos de limitagoes epistémicas
insandveis da mente humana. Os holistas, pelo contrd-
rio, admitem que a emergéncia de propriedades ¢ uma
caracteristica constitutiva dos sistemas complexos, sem
solucio, portanto.

Qualquer destas duas hip6teses nao impede que ativi-
dades humanas tao complexas como a agronomia, a sil-
vicultura ou a restauragio ecoldgica, todas elas partes de
uma grande disciplina que poderfamos denominar por
biologia aplicada, se possam aproveitar das abordagens
reducionistas-mecanicistas®® préprias da ciéncia moder-

[2] O reducionismo ¢ uma doutrina filoséfica que sustenta que a segmen-
tagdo em partes da realidade é necessdria, e suficiente, para explicar o todo.
Para os reducionistas, sistemas tdo complexos como os seres vivos ou os ecos-
sistemas mais ndo sio do que a soma das suas partes.

[3] A ciéncia ¢ intrinsecamente reducionista-mecanicista. Do mesmo
modo que o funcionamento de uma mdquina é explorado pelo estudo das
pecas que a compdem e das forgas que nelas atuam, na prética da ciéncia a
realidade ¢ decomposta em niveis de complexidade, e cada um destes niveis ¢
explorado per se, com métodos e instrumentos préprios, procurando-se estabe-
lecer conexdes causais entre eles. O mecanicismo biolégico parte do principio

Manual de Botinica

na. Uma botanica dirigida a sistematizago e a explanagio
das formas e da diversidade do mundo vegetal, conforme
se segue neste texto, oferece informagio indispensdvel
para a prética da biologia aplicada, inatingivel noutros
dominios da biologia. Ze., o acervo de informagio e os
métodos da organografia e anatomia vegetais, da botanica
sistemdtica ou da biologia de reprodugao de plantas, por
exemplo, sio insubstituiveis, embora insuficientes, para o
agrénomo, o silvicultor, o bidlogo, o ecélogo ou o enge-
nheiro do ambiente exercerem a sua atividade de forma
eficaz e eficiente. E impossivel desenhar sistemas de pro-
dugao agricola ou florestal sustentdveis ou programas de
conservagio de espécies e ecossistemas — um propdsito
incontorndvel das sociedades contemporineas — sem um
conhecimento intimo das plantas.

O conhecimento cientifico — entendido como um
agregado de informacao (e.g., factos e descri¢des) orga-
nizados sob a forma de explanagées testdveis e predicoes
sobre a realidade — resulta da observagiao meticulosa do
real através da concorréncia de instrumentos observacio-
nais e concetuais. Os instrumentos observacionais (¢.g.,
microscopio e sondas de DNA) permitem-nos ultrapas-
sar as limitacoes fisicas dos sentidos e da mente. Os ins-
trumentos concetuais (e.g., conceitos, teorias, hipdteses
e modelos), formalizados matematicamente ou nio, cate-
gorizam e organizam a realidade, i.c., atribuem-lhe uma
estrutura perceciondvel: tornam-na inteligivel. Tanto uns
como os outros sao invengdes humanas indispensdveis
na explicacdo cientifica da realidade. Assim como um
equipamento analitico mal calibrado falseia a compo-
sicio quimica de uma amostra de dgua, os instrumen-
tos conceptuais inadequados fantasiam a realidade. Em
ciéncia é tao importante desenvolver novos instrumentos
observacionais como trabalhar conceitos. A organografia
vegetal, a biologia da evolucio e a ecologia sao trés cién-
cias particularmente sensiveis ao subdesenvolvimento e a
inconsisténcia conceptuais.

Os conceitos sio representacdes mentais (abstragoes)
sobre as quais se constrdi o pensamento. No caso da or-
ganografia e anatomia vegetais, resumem as propriedades
de um objeto natural concreto: o corpo das plantas. No
capitulo dedicado a botanica sistemdtica, os objetos natu-
rais concetualizados serdo os zaxa. No Ambito da morfo-
logia interna e externa das plantas, os conceitos resultam
da detecao de padrées que podem ir de simples regulari-
dades na disposigao espacial de tipos celulares, a posi¢ao
relativa dos 6rgaos vegetais, ou a forma de folhas, flores e
frutos. A inventariacio e posterior conceptualiza¢io dos
padroes morfoldgicos internos e externos das plantas sao
uma das mais antigas e importantes tarefas da botanica.

que seres vivos sdo sistemas materiais — pacotes concentrados de matéria e
energia — regulados pelas mesmas leis fisicas da matéria inerte. Portanto, o
funcionamento do vivo ¢ redutivel a regras causais como o deslocamento de
um liquido num tubo sob pressao.
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Uma correspondéncia inequivoca entre os conceitos,
representados por vocdbulos (e.g., nomes cientificos de
estruturas ou espécies) ou simbolos (e.g., férmulas flo-
rais), e os objetos ou ideias concetualizados melhora a
qualidade e acelera as trocas da informagio entre profes-
sores e alunos, ou entre os praticantes de uma ciéncia.
Quanto maior a precisao e o detalhe de um corpo conce-
tual, maior o seu valor heuristico, i.e., maior a sua uti-
lidade para gerar hipdteses e mais longe se pode chegar
na compreensio dos objetos de estudo. Logo, o estudo
cientifico da forma das plantas, da biologia da reprodu-
G20 ou a sistemdtica vegetal, a observago e a construgio
de hipéteses — sustentadas na grande teoria unificadora
da biologia que ¢é a teoria da evolugio — devem caminhar
lado a lado com a construgao de um conjunto consisten-
te de termos e conceitos. Todas as ciéncias, sem excegio,
cultivam um corpo de termos e conceitos. A termino-
logia botanica tem um denso lastro histérico que recua
aos tempos em que o latim era a lingua franca das gentes
cultas. Estou consciente de que a complexidade do jargao
diminui a acessibilidade da botanica ao grande publico e
que tem o condio de transformar simples descrigoes em
aparentes explanagoes. Mas ndo hd outro caminho.

No que a organografia vegetal diz respeito, pese
embora uma histéria de quase trés séculos de observa-
¢ao e descricdo atenta da forma das plantas, falta ainda
percorrer um longo caminho em busca da universalida-
de e consisténcia terminoldgico-conceptual. Como refe-
rem Voght ez al. (2010), a descricdo da morfologia dos
entes viventes continua dificultada pela falta: (i) de uma
terminologia estandardizada de uso comum; (ii) de um
método comum estandardizado de descri¢ao morfoldgi-
ca; (iii) e de um conjunto de principios a aplicar na deli-
mitago de caracteres morfoldgicos. Estas limitacoes sao,
como discuto no ponto Sistemética filogenética (cladistica)

[Vol. II], um sério entrave a conjugacio da informacio
molecular com a informagio morfolégica no estabeleci-
mento de filogenias.

Em ciéncia, os conceitos sio mais ou menos consis-
tentes, e as teorias e as hipdteses'! corroboradas (confir-
madas) ou refutadas (eliminadas) com base na evidéncia
observacional e/ou experimental. O vai e vem “teoria/
hipétese-refutagao” caracteristico da ciéncia é uma ela-
boracio da “tentativa e erro” intrinseca & aquisi¢ao de co-
nhecimento, desde a incorpora¢io da informagao sobre o
nicho ecoldgico no cédigo genético por selegao natural,
ao conhecimento cientifico, passando pelos saberes em-
piricos do cagador recoletor. Como refere Karl Popper
(1972) “From the amoeba to Einstein, the growth of know-
ledge is always the same: we try to solve our problems, and ro

[4]  Asteorias sio colegoes de factos e de hipdteses bem testadas que podem
ser usadas para explicar um conjunto alargado de observagées e fazer predigoes
seguras. As hipdteses sio declaragoes explanatérias que fazem predigoes sufi-
cientemente especificas que obrigam a sua rejei¢io caso as predigoes falhem
(Denison 2012).
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obtain, by a process of elimination, something approaching
adequacy in our tentative solutions™'.

Todo o conhecimento cientifico é entdo contingente
e inacabado, e permanentemente escrutinado pela comu-
nidade cientifica e pelos usudrios da ciéncia. O facto de
uma ciéncia absoluta, totalmente independente do ob-
servador e impermedvel ao contexto social, que produz
saberes definitivos ser inalcancdvel, nao contradiz a ideia
de progresso em ciéncia e de progresso no conhecimento
humano do universo. A praxis ¢ uma evidéncia suficiente
desta tese. A acoplagem de instrumentos observacionais
e concetuais sofisticados com mecanismos de divulgagao,
revisao, testagem e aperfeicoamento do conhecimento
atribuem 2 ciéncia uma enorme capacidade de explicar,
de prever o funcionamento e de atuar na realidade. O
conhecimento cientifico ¢, por isso, particularmente ade-
quado para a solu¢ao de problemas.

A investigagao das correlagoes forma-fungao nas plan-
tas serve para ilustrar a natureza do conhecimento cien-
tifico e a humildade que deve caracterizar a atitude cien-
tifica. Toda a informagdo em ciéncia tem um propdsito.
A boténica nio se fica descri¢ao de padroes morfoldgicos
das plantas, procura uma explanagoes para as descrigoes
ou colecoes de factos, respostas a pergunta “porqué” A
fun¢ao de muitas formas, internas e externas, das plan-
tas ¢ autoevidente: os tubos ocos do xilema transportam
seiva e as gavinhas servem para ancorar as plantas aos seus
suportes. No entanto, muitas formas atuais foram evolu-
tivamente adquiridas num passado remoto, e no presente
nio desempenham qualquer fun¢io ou tém uma fungio
distinta da fungio primordial®. As formas podem até
nunca ter desempenhado qualquer fun¢io e a sua reten-
a0 ser uma obra do acaso. Os raciocinios de tipo adapta-
tivo, que relacionam a forma com o desempenho de uma
dada fungio, exigem uma ampla base indutiva observa-
cional e, se possivel, corroboracio experimental. As pro-
posicoes teleoldgicas do género “as plantas desenvolve-
ram espinhos para evitar a herbivoria” devem ser evitadas,
a menos que explicitadas como hipéteses ou fortemente
suportadas pela evidéncia. A especulagido em torno das
relagoes forma-fungio envolve, por conseguinte, elevados
niveis de incerteza. Peco, por isso, que o utilizador deste
texto mantenha uma atitude de permanente reserva cri-
tica em relacio a muitos dos temas adiante discutidos.

A filogenia e a sistemdtica molecular ganharam, nas
ultimas décadas, uma importincia acrescida em biologia.
Os caracteres moleculares sio hoje tdo ou mais valori-
zados do que os caracteres morfolégicos na modelagao
das interagbes gendtipo-ambiente, no estabelecimento
de filogenias, na investigacdo de padroes filogeogrificos
e na delimitacio de faxa. Mas se o fenétipo é um pro-
duto direto da expressao génica, entio a aprendizagem

[5]  Propositadamente nio traduzido para evitar perdas de significado.
[6]  Exaptagoes sensu Gould & Vrba (1982).
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da morfologia externa e interna ou da biologia da repro-
ducio das plantas deve preceder a “descida” a fisiologia e
ao gene, e os estudos de up-scaling do gene a estrutura.
A aplicagio de ferramentas de ponta do melhoramento
de plantas como o desenho de ideotipos e a modelagao
funcional-estrutural (de Vos ez a/. 2010) dependem de
um perfeito dominio da forma das plantas. No que 2 fi-
logenia e sistemdtica diz respeito, é consensual entre os
especialistas que a morfologia e os dados moleculares sao
complementares — um tipo de informagio nio dispensa
o outro (Ronse De Craene e Wanntorp 2011). Esta tese
serd recuperada mais de uma vez ao longo do livro.

A sistemdtica oferece um conjunto de conceitos, prin-
cipios, métodos e informacao descritiva que possibilita a
apreensdo da diversidade vegetal de forma rdpida e estru-
turada. A partilha de caracteres morfolégicos nas plan-
tas deve-se, frequentemente, a partilha de antepassados
comuns, por conseguinte, a sistemdtica Vegetal permite,
ainda, aos seus utilizadores, o aperfeicoamento de capa-
cidades inatas de antecipagao da organizacio do mundo
vivo a escala da percepgao visual (questao a retomar no

inicio do Vol. II).

A botanica sistemadtica é, simultaneamente, uma
ciéncia secular e uma ciéncia moderna e de vanguarda, na
confluéncia de um conjunto alargado de ciéncias funda-
mentais; e.g., evoluc¢io, histologia e ecologia. No passado
reduzia-se a prdtica da classificagao biolégica das plantas.
Hoje ¢ indispensdvel em ecologia — em ecologia as bioce-
noses sao geralmente segmentadas ao nivel da espécie ou
da familia — em paleoclimatologia, no melhoramento de
plantas, e na testagem de hipdteses de biogeografia e de
biologia da evolugao, por exemplo.

A botanica conforme é abordada neste texto é uma
disciplina de charneira entre a evolugio, a biogeografia, a
etnobiologia e a agronomia. Ronse De Craene & Wann-
torp (2011) criticam duramente o efeito negativo que o
fascinio pelo molecular estd a ter na persisténcia e no pro-
gresso do conhecimento sobre a morfologia das plantas e
a sua sistemdtica, i.e., na botnica dita geral ou cldssica.
Insidiosamente, a universidade (assim como o ensino nio
universitdrio) estd a eliminar a botanica geral dos curricu-
la quebrando, de forma irrepardvel, um cadeia secular de
transmissio de saberes, trocando-os por conhecimentos
hiperespecializados, sem uma imediata aplicacio prética.
Faz sentido saber de cor os ciclos de Krebs e de Calvin-
-Benson ou a mecanica do DNA sem perceber o corpo
das plantas? De acordo com os mesmos autores, a falta de
investimento em bot4nica de cldssica estd em contraciclo
com a crise da biodiversidade que ameaca as sociedades
modernas. A sobrevalorizacio do molecular reduz a utili-
dade social do sistema de ensino.
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A pequena introdugio a célula, histologia e anatomia
vegetais que abre o Vol. I, e as descri¢des anatdmicas que
se seguem basearam-se nas publica¢oes de Esau (1977),
Beck (2010), Brandio Oliveira (2011), Moreira (1983),
Moreira (2010) e Rudal (2007), complementadas com
artigos e livros diversos. A bibliografia de origem indiana
¢ particularmente rica nestes dominios da botinica. Re-
comendo a todos aqueles que pretendam aprofundar os
seus conhecimentos sobre a célula, os tecidos e a anato-
mia dos vegetais as publicagoes de Carvalho (2012), Mo-
reira (1983) e Brandio Oliveira (2011), respetivamente,

e ainda as péginas Web: http://botweb.uwsp.edu/anatomy/ e
http://www.cls.zju.edu.cn/sub/fulab/plant_Antomy/plant/index.

html.

As Nogoes de Morfologia Externa de Plantas Superiores
do Prof. Joao de Carvalho e Vasconcellos (Vasconcellos
1969) fixaram a terminologia botinica de uso corrente
em portugués europeu. No estudo da forma das plantas
sao também indispensdveis o Diccionario de Botdnica de
Pio Font Quer (Font Quer 1985) e o Glossdrio de Termos
Botinicos da Prof. Rosette Battarda Fernandes (Fernandes
1972). Na preparagio deste documento consultei ainda
extensivamente os livros de Bell (2008), Beentje (2012),
Hallé (2002), Ingrouille & Eddie (2006), Judd ez al.
(2007), Keller (2004), Pérez-Morales (1999), Ronse de
Craene (2010), Vozzo (2002), e um grupo alargado de
artigos citados nas referéncias bibliogréficas. A natureza
e o arranjo espacial das partes das plantas ¢ o objeto da
chamada arquitetura de plantas (Vol. I). De forma re-
corrente uso o conceito de metamorfose, importado da
bibliografia de lingua alema; entende-se por metamorfose
uma morfologia especializada, qualquer que ela seja. A
normalizacio terminoldgica e concetual com o vocabu-
lario do Plant Ontology Consortium (http://www.plantonto-
logy.org/index.html) fica adiada para uma préxima versao

deste livro.

Com mais de 100 anos de edicoes sucessivas, o Stras-
burger: Tratado de Botdnica (Sitte et al. 2003) continua
a ser uma das fontes mais valiosas de informagio sobre
biologia da reproducio. Neste ponto optei por valorizar
a biologia floral em detrimento dos aspectos celulares e
fisioldgicos da reprodugdo. Parece-me mais util para os
potenciais utilizadores deste livro explorar os aspectos
ecolégicos, funcionais e evolutivos da poliniza¢io do que
analisar em detalhe a complexa tipologia do saco em-
briondrio ou do desenvolvimento do endosperma, por
exemplo. Uma opgao arriscada porque, verdade seja dita,
descrever tipologias ¢ bem mais cémodo do que envere-
dar pelos caminhos invios onde se cruzam a ecologia e a
biologia da evolugio.

O estudo dos ciclos de vida retornou em forca a bo-
tAnica e a biologia evolutiva. O livro de texto de Diaz er
al. (2004) contém uma descrigao cuidadosa e precisa dos
ciclos de vida das plantas e de grupos algais hoje em dia


http://botweb.uwsp.edu/anatomy/
http://www.cls.zju.edu.cn/sub/fulab/plant_Antomy/plant/index.html
http://www.cls.zju.edu.cn/sub/fulab/plant_Antomy/plant/index.html
http://www.plantontology.org/index.html
http://www.plantontology.org/index.html
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excluidos do conceito de plantas. As figuras desenhadas
pelo Prof. T. Diaz Gonzélez adaptadas com autorizagio
para este livro sdo extraordindrias. A leitura dos virios
trabalhos sobre o tema do botanico estadounidense K.
Niklas foi fundamental.

A introdugio a biologia da evolugao e o capitulo de-
dicado a evolugio de plantas, contidas no Vol. II foram
profusamente aditados com referéncias bibliograficas.
Para aprofundar estes dois temas recomendo, respeti-
vamente, o 7he Princeton Guide to Evolution de Losos
(2014) e o tratado de Taylor ez al. (2009). A sintese de
Armstrong (2014) é uma alternativa bem pensada e escri-
ta, de mais fécil leitura que o livro de Taylor ez a/. (2009).
O livro texto de Willis & McElwain (2013) situa-se, em
complexidade, entre a sintese de Armstrong (2014) e o
tratado de Taylor ez al. (2009). As microfotografias do
livro Botinica. A Passagem a Vida Terrestre ilustram muito
bem as grandes aquisi¢des evolutivas dos grandes grupos
de plantas-terrestres (Antunes e Sevinate Pinto 2006). A
narrativa da histéria evolutiva das plantas vertida no Vol.
IT néo inclui todas as referéncias e hipdteses mais recentes
ou relevantes — nao esta atualizada, como é ébvio. Os
livros sobre dreas cientificas tao ativas como a biologia
da evolugio e a paleontologia sao trabalhos inacabados (e
intelectualmente arriscados).

A organizagio taxondémica das familias e grandes
grupos taxonémicos seguida no Vol. III deste livro funda-
-se no APG 1V (Angiosperm Phylogeny Group 2016). As
descri¢oes das familias botanicas foram adaptadas com
adicoes e correcoes do Guia de Arvores e Arbustos de Por-
tugal Continental de Bingre et al. (2007) as quais, por sua
vez, se basearam nos textos de Heywood (1993), Stevens
(2001+), Spichiger ez al. (2009) e Judd ez al. (2007). As
descrigoes dos taxa supra-especificos, inclusive nas obras
de referéncia, sao frequentemente secunddrias, nao sendo
clara a origem da informacdo. Li muita bibliografia du-
rante a preparagio das descri¢oes das familias botinicas
parte da qual nio estd citada no texto. Entre esta destaco
os livros de Christenhusz et 2/. (2017) e de Soltis et al.
(2018).

A descrigao das familias foi, em grande parte, reduzi-
da aos caracteres necessdrios para uma identificagao posi-
tiva. Em itdlico indicaram-se os caracteres morfol6gicos
exclusivos ou com maior valor diagndstico na diferencia-
¢ao das familias. Para facilitar a percepcio da morfologia
das familias, de uma forma muito concisa, é oferecida
informagao sobre o nimero de espécies a escala global
ou presentes em Angola, Guiné-Bissau, Mogambique e
Portugal continental, e um apontamento sobre as plantas
de maior interesse econdmico. Os exemplos citados, salvo
indicacdo em contrério, referem-se a flora ibérica ou a
plantas cultivadas. Muitos dos desenhos a preto e branco
do Vol. III foram retirados do livro cldssico de Le Maout
& Decaisne (1868), todos eles de dominio publico. Para
saber mais sobre as familias das plantas-com-semente
recomendo trés livros de referéncia: Plant Systematics. A
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Phylogenetic Approach (Judd et al. 2007), Flowering Plants
of the World (Heywood 1993) e Plants of the World. An
Hlustrated Encyclopedia of Vascular Plants (Christenhusz
et al. 2017). O site http://www.mobot.org/MOBOT/research/
APweb/welcome.html ¢ indispensdvel para quem se quiser

manter a par com as descobertas mais recentes de filoge-
nia das plantas-com-semente.

Convengoes

Os nomes dos zaxa foram grafados em itdlico; e.g.,
Celtis australis e Magnoliophyta, qualquer que seja a sua
categoria. Refira-se que na literatura mais atual verifica-
-se a tendéncia de italicizar apenas os nomes genéricos,
especificos e infraespecificos. O codigo de nomenclatu-
ra botinica em vigor — Code of Nomenclature for Algae,
Fungi, and Plants-ICN (McNeill ez al. 2012) — é omisso
a este respeito: "typography is a matter of editorial style and
tradition, not of nomenclature". As categorias taxonémicas
foram assim abreviadas (Recomendacio 5A do ICN):

e cl. (classe);

¢ ord. (ordem);

e fam. (familia);

¢ subfam. (subfamilia);
e tr. (tribo);

* gen. (género);

* subgen. (subgénero);
* sect. (sec¢do);

e ser. (série);

* sp. (espécie);

* subsp. (subespécie);
e var. (variedade);

e f. (forma).

Para evitar redundéncias fonéticas os nomes especifi-
cos, foram, por vezes, reduzidos a primeira ou a primeira
e segundas letras (quando a segunda letra é um "h"); e.g.,
Q. robur (Quercus robur), Ch. fuscatum (Chamaemelum
Sfuscatum).

A excecdo dos nomes genéricos, especificos e infraes-
pecificos, admite-se que todos os nomes latinos podem
ser vernaculizados. Os nomes latinos dos zaxa supragené-
ricos foram traduzidos sob a forma de substantivos adje-
tivados comuns, femininos e plurais (Font Quer 1985).
Os sufixos previstos pelo ICN foram aportuguesados do
seguinte modo:

* -phyta em “-fitas” (divisao ou filo);

* -phytina em “~fitinas” (subdivisao ou subfilo);
* -opsida em “-6psidas” (classe);

* _idae em “-idas” (subclasse);

* _ales em “-ales” (ordem);

* _ineae em “-ineas” (subordem);


http://www.mobot.org/MOBOT/research/APweb/welcome.html
http://www.mobot.org/MOBOT/research/APweb/welcome.html
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e _gceae em “-dceas’ (familia);

* _oideae em “-oideas” (subfamilia);
e _eqe em “-eas” (tribo);

* _inae em “-inas’ (subtribo).

Alguns exemplos: angiospérmicas, magnolidfitas, li-
liépsidas, coniferas, fabales, astericeas ou mimosoideas.
Era tdo importante normalizar esta terminologia nos
paises de lingua oficial portuguesa ...

O PhyloCode admite o uso de nomes informais e
formais na designagao dos clados (grupos monofiléticos),
e estabelece regras de ortografia para o efeito. Uma vez
que o PhyloCode nao passou ainda a fase de rascunho,
neste texto todos os clados foram designados de forma
informal, escritos em cursivo e iniciados com mintscu-
las. Nas publicagdes de filogenética vegetal em lingua
inglesa, os nomes informais dos clados geralmente ter-
minam em “ids”. Na sua tradu¢io para portugués optei
por substituir “ids” por “ideas”; e.g., rosids em rosideas
e lamids em lamiideas. De momento parece ser esta a
prdtica mais comum em lingua portuguesa. Os grados
(grupos parafiléticos) estdio em minusculas cursivas e as-
sinalados geralmente com aspas simples; e.g., ‘bridfitos’ e
‘coniferas’. As relagoes filogenéticas entre os grupos que
constituem os clados foram pontualmente expressas em
formato Newick; e.g., clado fixador de azoto das fabideas
= Fabales,(Rosales,(Cucurbitales,Fagales)). Os cladogramas
foram desenhados no programa Phylodendron.

De acordo com Louro (1943) e Font Quer (1985),
tomei como esdrixulas e masculinas as palavras de eti-
mologia grega derivadas de fizo (transliteragio de outo)
“planta” ou de filos (transliteracio de ¢irog) “amigo’; e.g.,
xeréfito (planta adaptada a ambientes secos), heliéfilo
(que aprecia a luz), fitdfilo (aquele que ama as plantas),
espermatéfito (planta-com-semente) e gametéfito (indi-
viduo haploide parte integrante do ciclo de vida haplodi-
plonte caracteristico das plantas-terrestres). Pela mesma
razdo, desde que nio se refiram a um taxon com a cate-
goria de divisdo, s3o incorretos os termos espermatdfita,
briéfita e pteridéfita, tio comuns na bibliografia botani-
ca em lingua portuguesa. As palavras compostas com a
raiz grega phyllo ou filo (transliteragao do grego moderno
dpuMo) “folha”, sdo graves, ndo tém acentuagio; e.g., espo-
rofilo (estrutura foliar que suporta esporingios) e mesofi-
lo (interior parenquimatoso da folha).

Segundo Louro (1943), gimnospermos, angiosper-
mos, monocotilédones, e dicotilédones sio melhores do
que gimnospérmicas, angiospérmicas, moncotiledéneas e
dicotiledéneas, respetivamente. Neste caso, usei as ver-
soes no feminino porque estio consagradas pelo uso.

Na bibliografia portuguesa e internacional, as verna-
culizagoes de Magnoliophyta e de muitos outros nomes
originalmente criados de acordo com as regras do CNB
para apelidar zaxa, estdo a ser usados para designar clados
sem categoria taxondmica definida. Entdo, o sufixo
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Quadro 1. Abreviaturas, siglas e expressoes latinas.

ca. — circa, aproximadamente, cerca de. Com o mesmo sentido utiliza-se
o simbolo "~"

CBE - Conceito Bioldgico de Espécie
cf. — confer, conferir, ver

cv. — cultivar

e.g. — exempli gratia, por exemplo
et al. - et alia, e outros

excl. — excluso, excluido

fam. — familia

gen. — género

i.e.—isto é

ICN — Cddigo Internacional de Nomenclatura para Algas, Fungos e Plan-
tas *

ICNCP — Cédigo Internacional de Nomenclatura das Plantas Cultivadas**
inc. — incluso, incluido

lat. —em latim

M.a. — milhdes de anos antes do presente

MS — matéria seca

n.b. — nota bene, preste atengdo

0.m.q. — 0 mesmo que

pCO, — concentragdo atmosférica de CO,

pO, — concentragdo atmosférica de O,

p.p. — pro parte, uma parte

s.d. - sem data

s.l. — sensu lato, num sentido alargado do termo
s.str. — sensu stricto, num sentido estrito do termo
sin. — sinénimo

sing. —singular

sp. — espécie ndo determinada

sp.pl. — varias espécies

subsp. — subespécie

vd. — vide, ver

v.i. — vide infra, ver mais adiante

v.s. — vide supra, ver antes

vs. — versus, contra

* Desde 1 de Janeiro de 2012 em vigor o cédigo de Melbourne (McNeill
etal. 2012)

** Em vigor a oitava edigdo publicada em 2009 (Brickell et al. 2009)

-phyta deveria ser vernaculizado no masculino quando
designar um grupo de plantas sem categoria taxondmica
definida, e no feminino se se referir a faxa com a categoria
taxondomica "divisao". Consoante o contexto, os termos
espermatdfitos e espermatdfitas poderao estar ambos cor-
retos. Como defenderei por mais de uma vez ao longo
do texto, a escala dos grandes grupos de seres vivos nio é
prioritdrio precisar a categoria taxondmica — importante
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¢ sim identificar as hipéteses filogenéticas implicitas no
seu uso. Portanto o vocabulo Magnoliophyta serd geral-
mente traduzido no masculino por magnoliéfitos (vd.

Quadro 2).

Os nomes vulgares foram escritos em mindsculas, hi-
fenizados e apresentados entre aspas; e.g., «l6dao-bastar-
do». A grafia dos nomes de cultivares, em acordo com o
ICNCP, obedeceram a trés regras [Vol. II]: (i) primeira
letra em maitsculas; (ii) hifenizagao de todas as palavras;
(iii) intercalacdo entre aspas simples ou, entdo, precedi-
dos da abreviatura “cv.”. Dois exemplos: alface ‘Orelha-
-de-mula’ e macieira cv. Starking.

Abreviaturas, siglas e expressoes latinas

No Quadro 1 expoem-se as abreviaturas e siglas ado-
tadas no texto.

Imagens

Todas as autorias estao devidamente assinaladas. Al-
gumas imagens foram publicadas sem autorizagio expres-
sa dos seus autores por falta de resposta as solicitagoes en-
viadas por e-mail. As fotos cuja proveniéncia estd omissa
nas legendas foram obtidas em Portugal

Proponho ao leitor interessado na flora Portuguesa

que acompanhe a leitura deste texto, em particular do
Vol. II, com visitas regulares ao site:

A melhor fonte de informagao na web sobre a flora de
Angola estd disponivel aqui:

Flora de Angol:

Para Mocambique aqui:
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Anexos e indices

No final de cada volume estd disponivel um anexo
com os nomes cientificos das plantas cultivadas mais ci-
tadas no texto. A busca de definicées deve ser feita atra-
vés do indice remissivo disponibilizado no final de cada
volume. Um glossdrio seria redundante com o texto.

Agradecimentos

Estou grato aos professores José Alberto Pereira, Paula
Minhoto, Rubim Almeida da Silva, e aos doutores Hen-
rique Pereira dos Santos e Jorge Capelo pela leitura critica
de alguns capitulos. Endereco um agradecimento especial
ao esforco dedicado ao melhoramento do texto pelos pro-
fessores Ana Maria Carvalho e Lisete Caixinhas, e pelo
doutor Tiago Monteiro Henriques. O dr. Jodao Lourenco
alertou-me para algumas ingenuidades nas partes mais
filos6ficas do texto. E-me impossivel enumerar todos os
comentdrios, referéncias bibliograficas e palavras de apoio
recebidas nestes tltimos anos. A todos muito obrigado.

Obviamente, todos os erros sio da minha inteira e
exclusiva responsabilidade.

Persistem intimeros erros, omissdes e gralhas. S6
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Foto da pagina anterior.
Anacardium excelsum (Anacardiaceae) «caracoli»,

uma grande arvore do Caribe. [Cartagena de indias; Colombia;
foto do autor].



1. CONCEITO DE PLANTA.

O CORPO DAS PLANTAS

CONCEITO DE PLANTA

No séc. IV a.C. Aristételes dividiu os seres vivos em
dois grandes grupos, depois de Carlos Lineu [1707-
1778] categorizados ao nivel do reino: reinos Plantae e
Animalia (=Metazoa). Em 1866, o zodlogo alemao Ernst
H. Haeckel [1834-1919] reconheceu que nem todos os
seres vivos s3o animais ou plantas e sugeriu, entdo sem
grande sucesso no meio académico, a criagio de um novo
reino — o reino Protista — para absorver os atuais proca-
riotas, os protozodrios, as algas e os fungos. Durante boa
parte do século XX, os livros-texto de botanica, além das
plantas-terrestres, incluiram no reino das plantas todo o
tipo de algas, os fungos e até alguns grupos de bactérias.
Somente em 1961, quase cem anos depois da proposta de
E. Haeckel, os microbiologistas R. Y. Stanier ¢ C. B. van
Neil clarificaram a dicotomia fundamental da vida entre
procariotas e eucariotas, identificada na década de 1920
pelo bidlogo francés Edouard Chatton [1883-1947],
eliminando, em definitivo, a cldssica oposi¢ao planta-
-animal.

Robert Whittaker [1920-1980] propds, com um
enorme éxito, um sistema de classificagao alternativo 2
aproximagio lineana, fundado em cinco reinos (Whit-
taker 1969): Monera, Protista, Animalia, Fungi e Plantae.
Este conhecido sistema tem uma indole funcional e eco-
légica — R. Whittaker era um ecélogo de vegetagio — e
nao expressa qualquer tipo de relacio evolutiva. Apoia-se
em trés critérios:

* Nivel de organizagio — procariotas vs. eucariotas;

unicelularidade vs. multicelularidade;

* Modo de nutrigao — autotrofia, ingestdo ou absor-

¢ao;

* Nivel tréfico — produtores, consumidores ou decom-

positores.

Os conhecimentos de bioquimica, fisiologia, genética
e biologia evolutiva acumulados nas dltimas décadas, a
par da progressiva aceitagio do principio da monofilia —
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os taxa tém de incluir todos, e apenas, os descendentes de
um ancestral comum [Vol. II] — implicaram uma redug¢ao
significativa do Ambito do conceito de planta e a pro-
gressiva substitui¢do do sistema ecoldgico/funcional de
R. Whittaker por sistemas de classificacio filogenéticos.

As plantas sao eucariotas (dominio Eukaryota), um
dos trés dominios (= super-reinos) da vida celular” defi-
nidos por Carl Woese ez al. (1990). Embora a origem dos
eucariotas permanega um enigma, e seja um dos maiores
desafios da biologia evolutiva atual (Lane 2015), as rela-
coes filogenéticas entre os grandes grupos de eucariotas
estdo convergir num consenso, entretanto incorpora-
do nos sistemas de classificagao de grandes grupos mais
atuais. O sistema de classificacao de Adl ez al. (2012) re-
conhece cinco supergrupos® de eucariotas: Opisthokon-
ta, Amoebozoa, Excavata, SAR e Archaeplastida. Grosso
modo, os Opisthokonta incluem, entre outros seres, os
fungos (Fungi) e animais (Metazoa); as Amoebozoa e as
Excavata retinem essencialmente seres unicelulares; os
oomicetas’” (Peronosporomycetes, = Oomycetes), as algas-
-castanhas (Phaeophyceae) e as diatoméceas (Diatomea, =
Bacillariophyta)"" sao os grupos de SAR!"" mais conheci-
dos; as plantas encontram-se nas Archaeplastida.

Na bibliografia atual, o nome Plantae, nem sempre
com a categoria de reino, é aplicado a um agregado cons-
tituido pelas plantas-terrestres e um conjunto varidvel de
linhagens de algas. Outros autores tendem a restringir o
conceito as plantas-terrestres. Neste texto segue-se a taxo-
nomia do 7ree of Life (http://tolweb.org/tree/):

* Plantae = glaucéfitos (Glaucophyta) + algas-verme-
lhas (Rodophyta) + plantas-verdes.

Glaucophyta

] 4 Rhodophyta
(algas-vermelhas)

(plantas-terrestres)

T |
<] chiorophyt g |2
rophyta w

3 g |2

Charophyta p.p. E 5|

(cardfitos) a |S |5 .g
@ =

Charophytap.p. 4_?:’ '§. 2 |&
(carbfitos) =15 |5
£z
Embryopsida [} o
E
o

Figura 2. Rela¢des evolutivas entre os grupos basais de plantas. [Ori-
ginal].

(71 Por defini¢ao excluindo virus ¢ prides.

[8]  Categoria nio formal, 7. €., nio reconhecida pelo Code of Nomenclatu-
re for algae, fungi, and plants (ICN).

[9]  Os oomicetas, como os fungos, produzem micélio e esporos. Incluem

os conhecidos mildios da videira (Plasmopara viticola) e da batateira (Phyto-
phthora infestans). Foi demonstrado que nio estao evolutivamente relaciona-
dos com os fungos, e que a partilha de uma morfologia comum ¢ um caso de
convergéncia evolutiva.

[10]  Grupos colocados nas Chromalveolata, na versao de 2005 (Adl ez al.
2005).

[11]  Acrénimo de Stramenopiles, Alveolata e Rhizaria.


http://tolweb.org/tree/
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Embriéfitos

[plantas-terrestres]

Estomatofitos

[plantas-estomadas]

Traqueofitos

[plantas-vasculares]

Monilofitos [fetos]

Eufilofitos

[cormofitos]

Gimnospérmicas

Espermatofitos
[plantas-com-semente]

Marchantiidae [hepaticas] u _“5’ .
Bryidae [musgos] 5 E 8
) . m |oE
Anthocerotidae [antdceros] = &5
ER-]
Lycopodiidae [licofitos] . |leeg
w =
Psilotidae [psilotofitos] 2 |los
B [V}
Equisetidae [equisetdfitos] % o
Marattiidae [marattiofitos] T E &“
- 1]
Polypodiidae [polipodiofitos] a

Cycadidae [cicas]

Ginkgoidae [ginkgo]

Pinidae [pindfitos]

Cupressidae [cupressofitos] I

Gnetidae [gnetdfitos]

Magnoliidae [angiospérmicas]

Manual de Botinica

‘Coniferas’
'Plantas
fanerogamicas
(Espermatdfitos)

Figura 3. RelagGes evolutivas entre os grandes grupos de plantas-terrestres. Filogenia baseada em Testo & Sundue (2016) para os fetos, Li et al. (2017)
para as gimnospérmicas e Magalldn et al. (2013) para as angiospérmicas. Nomenclatura resumida no Quadro 2. [Original].

Infelizmente, o nome Plantae é equivoco porque
desde a fundagio da moderna nomenclatura biol6gica
por Carlos Lineu, nos meados do séc. XVIII, foi usado
com demasiados sentidos. A solugdo mais parcimonio-
sa para este inconveniente talvez fosse substitui-lo pelo
nome Archaeplastida, sem concretizar a categoria ta-
xonémica (Adl ez 2/ 2005, Adl et al. 2012), traduzido
para verndculo por linhagem-verde ou simplesmente por
plantas (Quadro 2, Figura 2).

Um dos trés grandes grupos de plantas, as chamadas
plantas-verdes, repartem-se por duas grandes linhagens
(Leliaert ez al. 2012):

* Plantas-verdes (Viridiplantae'®) = Chlorophyta +
Streptophyta.

As Streptophyta sao constituidas por um grupo de
‘algas-verdes’, as Charophyta™

seus decentes diretos. Entao:

, mais as plantas—terrestres,

* Estreptéfitos = ‘caréfitos’ + plantas-terrestres.

As plantas-terrestres abrangem trés grandes grupos
(Figura 3):
* Plantas-terrestres (embridfitos ou Embryopsi-
da'™) = ‘britfitos’ + ‘pteridéfitos’ + plantas-com-
-semente.

[12]
[13] O nome Viridiplantae é mais antigo pelo que nao deve ser rejeitado em
favor de Chloroplastida. Outros nomes citados na bibliografia: Chlorobionta,
Chlorobiota ou Chloroplastida.

[14]  As Charophyta (‘caréfitos” ou ‘algas-cardfitas’), e implicitamente as ‘al-
gas-verdes’ (=Chlorophyta + Charophyta), sao parafiléticas porque nao incluem
todos os descendentes de um ancestral comum; concretamente, excluem as
plantas-terrestres.

[15] Nome correto para a classe que expressa a reten¢ao de um embrido
diploide no arquegénio (Pirani & Prado 2012). Outros nomes: Equisetopsida,
Embryobionta, Embryophyta e Archegoniatae.

Um terceiro nome disponivel na bibliografia: Primoplantae.

Quadro 2. Enquadramento taxonémico da classe Embryopsida «plan-
tas-terrestres». Baseado em Adl et al. (2005), Chase & Reveal (2009),
Christenhusz et al. (2011) e Christenhusz & Chase (2014).

Categoria Taxa Nome vulgar
taxonémica

Sem categoria Eukaryota Eucariotas

formal

Sem categoria Archaeplastida  Linhagem-verde ou plantas

formal

Sem categoria Viridiplantae Plantas-verdes

formal

Sem categoria  Streptophyta Estreptofitos

formal

Classe Embryopsida Plantas-terrestres, embriéfitos

Subclasse Marchantiidae ~ Hepaticas

Subclasse Bryidae Musgos

Subclasse Anthocerotidae  Antdceros

Subclasse Lycopodiidae Licopodiidas, licopodidfitos, licofi-
tos, licopddios

Subclasse Ophioglossidae* Ophioglossidas, psilotoéfitos™*

Subclasse Equisetidae Equisetidas, equisetofitos, fetos-
-equisetidos, equisetas, cavalinhas

Subclasse Marattiidae Marattiidas, marattiofitos, fetos-
-marattiidos

Subclasse Polypodiidae Polipodiidas, polipodidfitos, fetos-
-verdadeiros, fetos-leptoesporan-
giados

Subclasse Ginkgoidae Ginkgoidas, ginkgofitos, ginkgos

Subclasse Cycadidae Cicadidas, cicadodfitos, cycas, cicas

Subclasse Cupressidae***  Cupressidas, cupressofitos

Subclasse Pinidae Pinidas, pindfitos

Subclasse Gnetidae Gnetidas, gnetofitos

Subclasse Magnoliidae Angiospérmicas, magnoliofitos,

magnoliidas, plantas-com-flor

* Psilotidae até ha bem pouco tempo.

** Mantenho por enquanto a designagdo mais corrente na bibliografia.
** Pinidae s.l. (Pinales+Araucariales+Cupressales) é provavelmente
parafilética. A solugdo passa por recuperar a subclasse Cupressidae
(Araucariales+Cupressales) ndo admitida por Christenhusz et al. (2011).



Manual de Boténica

Conceito de planta 13

Quadro 3. Principais caracteristicas estruturais e funcionais das plantas-terrestres. Adaptado de Ingrouille & Eddie (2006) e autores varios.

Caracteristica
Estrutura celular eucaridtica
Multicelularidade

Imobilidade

Estrutura modular

Elevada plasticidade fenotipica
Crescimento indeterminado

Paredes celulares celuldsicas
Cuticula

Revestimento de algumas estruturas
reprodutivas com esporopolenina

Foto-autotrofia

Orgaos assimiladores™ com uma
elevada relagdo superficie/ volume

Estomas

Orgaos especializados na absorgdo
de nutrientes do solo

Orgaos fotossintetizadores suporta-
dos por um sistema tubular rigido
Ciclo de vida haplodiplonte hetero-
morfico

Anteridios e arquegdnios
Esporangios

Embrido

Descrigao
Células com um nucleo e outras estruturas complexas encerradas por membranas.
Individuos com mais de uma célula, com diferentes fungdes e interdependentes entre si.

Organismos fixos a um substrato durante grande parte do seu ciclo bioldgico, com fases de dispersdo breves, sob
a forma de esporos, pélen, sementes ou propagulos (e.g., rizomas).

Individuos constituidos pela repeti¢do de unidades multicelulares discretas, i.e., por médulos, de grande autono-
mia funcional (semiauténomos) ("Estrutura modular das plantas. Totipoténcia celular").

Capacidade de um determinado gendtipo alterar a sua morfologia em fungdo das condigdes ambientais ("Estru-
tura modular das plantas. Totipoténcia celular").

Individuos crescem continuamente até a senescéncia, ainda que este crescimento possa ser interrompido por pe-

riodos de quiescéncia/dorméncia mais ou menos alargados ("Organizacdo do corpo das plantas-com-semente").
Estrutura rigida que envolve o protoplasma maioritariamente constituida por um polimero de g glicose.
Camada ndo celular, cerosa, de protegdo dos 6rgdos aéreos primarios.

Biopolimero complexo, de composi¢do quimica mal conhecida, muito resistente a agressdo quimica, empregado
pelas plantas na protecdo de esporos e graos de pdlen contra os raios UV e a dessecagdo.

Produzem compostos organicos complexos e ricos em energia a partir de moléculas inorgéanicas simples (e.g.,
H,0, CO,, K*, e NO,), e da energia quimica (sob a forma de ATP) e do poder redutor (sob a forma de NADPH,)
gerados pelas moléculas de clorofila excitadas pela luz solar.

Elevada relagdo superficie/volume conseguida através da reducdo da espessura das folhas e do didmetro das
raizes; uma consequéncia da fototrofia e do consumo de alimentos inorganicos diluidos ("Volume e superficie
nas plantas").

Pequenas aberturas na superficie dos érgdos aéreos primdrios por onde se processam as trocas gasosas com o
exterior (ausentes no gametdfito dos ‘bridfitos’).

Rizoides (nos ‘bridfitos’ e no protalo dos ‘pteridoéfitos’) ou sistema radicular (esporofito dos ‘pteriddfitos’ e plan-
tas-com-semente).

Sistemas de caules com folhas s./., i.e., com filidios dos musgos, e microfilos ou megafilos nas plantas vasculares.

Com meiose desfasada da fecundagdo e alterndncia de duas geragdes — fases haploide (gametéfito) e diploide

(esporofito) — de distinta morfologia ("Ciclos de vida das plantas-terrestres").

Orgdos onde se diferenciam, respectivamente, gametas ' e @ ("Ciclos de vida das plantas-terrestres").

Orgdos onde se diferenciam esporos ("Ciclos de vida das plantas-terrestres").

Estrutura multicelular (rudimento do esporoéfito) protegida por um tecido multicelular haploide (nos ‘briéfitos’,

‘pteriddfitos’ e gimnospérmicas) ou triploide (nas angiospérmicas) ("Ciclos de vida das plantas-terrestres").

* Entende-se por assimilagdo a incorporagdo e conversdo de nutrientes no protoplasma, processo que nas plantas envolve a fotossintese nos 6rgdos
herbdaceos aéreos (folhas e caules primarios) e a absorgdo de nutrientes pelas raizes.

Sendo (Figura 3):

* ‘Bri6fitos’"® = hepdticas + antdceros + musgos;
¢ ‘Pteridéfitos’ = licofitos + fetos;

* Plantas-com-semente = angiospérmicas + gimnos-

pérmicas.

mente hepdticas. Os ‘pteridéfitos’ sdo também parafiléti-
cos; incluem os licéfitos e os fetos propriamente ditos. Os
‘bridfitos’, os licéfitos e os fetos sao plantas de esporu-
lagao livre, i.c., disseminam-se por esporos. Nas plantas-
-com-semente, os esporos ¢ estdo retidos no interior do
primérdio seminal e em sua vez dispersam-se sementes.
As plantas-com-semente s20 o objeto deste livro.

Os ‘bridfitos’ sao um grupo parafilético (= grado)
porque nio incluem todos os descendentes de um an-
cestral comum. As hepdticas sdo basais relativamente as
restantes plantas-terrestres. Como veremos no Vol. 11, as
primeiras plantas que colonizaram a terra firme, algures
durante o Ordovicico [485-458 M.a.], eram provavel-

[16] Para evitar equivocos, neste texto o termo ‘bridfito’ designa o grupo
parafilético hepdticas+musgos+antdceros. Uma alternativa seria considerar
bridfitos s.str. = musgos, e ‘bridfitos s./.” = hepdticas+musgos+antdceros.

No Quadro 2 fago um enquadramento taxonémico
dos principais grupos de plantas-terrestres (relagoes evo-
lutivas explicitadas na Figura 3). Embora tenha optado
por uma categorizacdo formal dos grandes grupos de
plantas-terrestres antecipo desde jd que as categorias for-
mais entre o dominio e a classe, inclusive, sdo, na préti-
ca, dispensdveis [Vol. II]. Por essa razao, como refiro no
"Prélogo", optei por aplicar de forma quase indiscrimina-
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da o sufixo “fitos” na designacio dos grandes grupos de
plantas-terrestres.

Uma vez que este texto versa as plantas-com-semente,
e as plantas-terrestres de esporulagao livre sao ciclicamen-
te recordadas, impde-se, por conseguinte, uma impor-
tante questio: o que ¢ uma planta-terrestre? As plantas-
-terrestres sio um zaxon monofilético (= clado) de plantas
adaptadas a ambientes terrestres, secundariamente aqud-
ticas, cujos elementos partilham um conjunto alargado
de caracteristicas herdado de um ancestral comum. O
Quadro 3 resume as principais caracteristicas funcionais e
estruturais deste importante grupo de seres vivos, a serem
desenvolvidas ao longo deste livro. Inicio esta longa jor-
nada de aprendizagem da botinica com uma apresenta-
G0, em grande rasgos, da estrutura corpo das plantas e
do muito que separa as plantas dos animais.

ORGANIZACAO DO CORPO DAS PLANTAS-
COM-SEMENTE

Desenvolvimento e senescéncia

O termo desenvolvimento (= ontogénese) refere-se
a histéria das transformagées estruturais vividas por um
individuo, ou por uma parte de um individuo (e.g., um
ramo ou uma flor), desde o embrido, ou de um meris-
tema, até a senescéncia. Diz-se que os espinhos folhea-

res!!!

e caulinares tém uma ontogénese distinta porque
os primeiros sao folhas modificadas e os segundos caules

modificados ("Homologia e analogia. Principio da homologia").

O desenvolvimento das plantas envolve dois pro-
cessos distintos: (i) crescimento e (ii) diferenciacao. O
crescimento ¢ um acréscimo da massa de células vivas
originado pela multiplicagdo (mitose) e alongamento das
células. Ao nivel da planta, o crescimento consiste num
aumento irreversivel de tamanho geralmente acompa-
nhado por um aumento de matéria seca (biomassa em
verde menos o peso da dgua). O crescimento ¢ um fend-
meno quantitativo no sentido em que pode ser medido
diretamente com fitas métricas ou balangas, por exem-
plo. Entende-se por velocidade de crescimento o au-
mento de peso ou da dimensdo por unidade de tempo.
Distinguem-se quatro fases no crescimento das plantas,
sejam elas anuais ou perenes: (i) um periodo inicial de
crescimento lento (fase lag); (ii) crescimento rdpido de
tipo exponencial (fase log); (iii) reducio progressiva da
velocidade de crescimento; e (iv) a anulacio da acumu-
lagao de biomassa e eventual declinio (fase estaciondria).
Estas quatro fases desenham uma sigmoide num gréfico a
relacionar tempo com crescimento (Figura 4).

[17]  Folhear ou foliar.
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Fase estacionaria
/declinio

Desaceleracao
do crescimento

Matéria seca

Fase lag

Tempo

Figura 4. Curva de crescimento das plantas. [Original].

O crescimento refere-se a mudangas quantitativas no
corpo das plantas, enquanto a diferenciagio expressa alte-
ragdes qualitativas. O niimero de tipos celulares, tecidos,
érgaos e, em ultima instincia, a fisionomia das plantas,
si0 uma consequéncia da diferenciagao® celular. A di-
ferenciagio ¢ uma especializacio das células em determi-
nadas fung¢des frequentemente mediada por reguladores
crescimento. O estudo da regulagio da diferenciacio nas
plantas ¢ um objeto cldssico da fisiologia vegetal que ul-
trapassa os objetivos este livro.

A senescéncia pode ser definida como um processo
de desenvolvimento altamente regulado que conduz a
morte de células, 6rgaos (e.g., folhas) ou toda uma planta
(Krupinska & Humbeck 2008). Portanto, a senescéncia
nem sempre ¢ um sinénimo de morte do individuo. Por
exemplo, as folhas das plantas caducifdlias temperadas se-
nescem em resposta a uma diminui¢do do comprimento
do dia, ou a interacio entre a reducio das horas de luz
e a queda da temperatura ambiente. Parte do seu con-
teudo ¢ entdo absorvido e relocalizado noutras partes da
planta. No final do processo diferencia-se uma camada
de abcisio na base do peciolo e as folhas tombam no
solo. As folhas de um ramo extraido de uma 4rvore pelo
contrario, secam, ficam castanhas, sem se destacarem. As
plantas anuais e bienais entram em senescéncia no final
do ciclo de vida. As plantas perenes morrem por causas
parasitdrias ou colpsam de decrepitude, mecanismos que
nada tém a ver com a morte programada por senescéncia.

()rga’ws fundamentais

O esporéfito — a fase diploide do ciclo de vida das
plantas-terrestres — das plantas-com-semente ¢ consti-
tuido por trés 6rgaos fundamentais: raiz, caule e folhas
(Troll 1948 cit. Classen-Bockoft 2001, Figura 5, Figura
7). Todas as estruturas das plantas resultam de mudangas
ontogénicas (ao longo do ciclo de vida) ou de mudangas

[18]  Alguns autores sinonimizam desenvolvimento e diferenciaco.
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Figura 5. Estrutura do embrido (cormo embrionario) e do cormo pds- Figura 7. Estrutura do cormo. Plantula de Lupinus albus (Fabaceae);
-embrionario. A) Embrido jovem: Co — cotilédone. B) Embrido maduro de comparar com a Figura 5. [Foto do autor].

uma semente cotiledonar: Hi — hipocétilo; Ra — radicula. C) Plantula: Rp

—raiz primaria. D) Estrutura do cormo de uma angiospérmica: Ga —gema

apical; Rl — raizes laterais; Ra — raizes adventicias; n.b., gemas axilares.

[Figura classica de Sachs adaptada por Troll (1954)].

Figura 6. Folhas de crescimento de indeterminado. A Welwitschia mirabilis (Welwitschiaceae, Gnetidae) geralmente produz duas, eventualmente trés
pares de folhas (von Willert 1993). O primeiro par — os cotilédones — é rapidamente substituido por duas folhas opostas longas (até 4 m) persistentes
durante toda a vida da planta (von Willert 1995). A produgdo de novas folhas cessa em seguida ficando a planta truncada na extremidade distal. As duas
folhas alongam-se continuamente pela base a partir de meristemas intercalares foliares situados na interface da folha com a coroa. A destrui¢do dos me-
ristemas intercalares pela herbivoria comprometem irremediavelmente a sobrevivéncia da planta. [Angola, Deserto do Namibe; cortesia de J.C. Costal].
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evolutivas (durante o processo evolutivo) de um destes
trés 6rgaos. A flor, por exemplo, é um ramo curto muito
modificado, com folhas especializadas na reproducio se-
xuada.

O conjunto das raizes, caules e folhas constitui o
cormo ou corpo da planta. As partes do cormo nio en-
volvidas na reproducio sexuada constituem o sistema
vegetativo (= ou corpo vegetativo). O sistema repro-
dutivo (= corpo reprodutivo) compreende as estruturas
reprodutivas nas gimnospérmicas, ou as inflorescéncias e
as flores nas angiospérmicas.

As raizes e os caules exibem a nivel anatémico uma
simetria radial e, geralmente, ttm um crescimento in-
determinado. As folhas, pelo contrdrio, sio, salvo raras
excecoes, determinadas e de simetria bilateral ("Simetria").
Nos 6rgaos de crescimento determinado (

'Alongamento
rameal"), como sejam as folhas e alguns tipos de caules
(e.g., espordes), o crescimento e a diferenciacio estao su-
jeitos a um estreito controlo genético, pouco sensivel a fa-
tores ambientais. As folhas representam um caso extremo
de determinag¢do porque, concluida a sua diferenciagao,
mantém a mesma forma e estrutura interna até i senes-
céncia. Estao descritas algumas, muito raras, excegoes. As
folhas tém crescimento indeterminado na Welwitschia mi-
rabilis (Welwitschiaceae, Gnetidae) (Figura 6) e em virios
membros da familia das Gesneriaceae (Magnoliidae).

As raizes inserem-se, geralmente, no colo (regiio de
encontro do caule com o sistema radicular) ou noutras
raizes. As raizes adventicias, por defini¢ao, sio emitidas
por raizes lenhosas ou inserem-se qualquer ponto da
parte aérea, sobretudo nos nés dos caules, imediatamente
abaixo da insercio das folhas ("Tipos de raizes"). As raizes
jamais possuem folhas embora, por vezes, possam di-
ferenciar gemas adventicias que mais tarde ddo origem
a novos caules e folhas. Os caules de origem radicular
sao designados, respetivamente, nas plantas lenhosas por
polas ou rebentées radiculares e nas plantas herbdceas

vivazes por ou rebentos radiculares (Quadro 52).

As folhas inserem-se, num padrio regular, obliqua-
mente nos nés (= verticilos caulinares) (Figura 5-D,
Figura 7). O entrené corresponde a por¢io de caule
entre dois nds sucessivos. Nas Ephedraceae «éfedras» e nas
Casuarinaceae «casuarinas» os entrends destacam-se com
facilidade — sao articulados (Figura 8). Na axila de cada
folha encontra-se, geralmente, pelo menos uma gema
("Gemas"), i.e., um aglomerado de células indiferenciadas
com capacidade meristemdtica ("Meristemas"), envolvido
por esbogos de folhas complementado, ou nio, por um
revestimento externo de folhas de protegao escamiformes
(catafilos, "Tipos de filomas"). A queda das folhas deixa uma
cicatriz folhear no né, cuja forma tem valor diagnéstico
em algumas familias de plantas-com-flor (e.g., Moraceae)
(Figura 172-D). Na extremidade distal dos ramos situa-se
uma gema apical, e no seu interior um meristema apical
caulinar. As gemas axilares, ¢ os respetivos meristemas
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Figura 8. Caules articulados de Casuarina equisetifolia (Casuarina-
ceae). N.b., folhas verticiladas escamiformes, muito curtas. [Porto, Por-
tugal; cortesia de Paulo Araujo].

axilares, localizam-se, como se depreende do termo, na

axila das folhas (Figura 5-D, Figura 7).

Nas plantas-com-semente, a forma¢io do cormo ini-
cia-se com a germinacio da semente e, implicitamente,
com a retoma do crescimento do embriio. O cormo em-
briondrio consta geralmente de (Figura 5-B, Figura 166):

¢ Radicula (= raiz embriondria) — esboco de raiz;

* Cotilédones — filomas embriondrios frequentemen-

te ricos em reservas ("Tipos de filomas");

* Plimula ou gémula — esbo¢o de caule com folhas
embriondrias a envolverem um meristema apical.

Nas eudicotileddneas, os entrends situados acima e
abaixo dos cotilédones sao conhecidos, respetivamente,
por hipocétilo e o epicétilo. Nas Poaceae, o primeiro

entrené do caule acima do escutelo!” ("Semente e germi-

nacdo do milho-graido") merece uma designagao especial:
mesocétilo (Figura 248). O colo corresponde a zona de
transi¢ao entre a raiz e o caule. Na semente, como se verd,
o embrido estd acompanhado por tecidos de reserva, e o
conjunto "embrido + tecidos de reserva” envolvido por
um tegumento.

Volume e superficie nas plantas

As plantas, e todos os seres vivos que povoam o pla-
neta Terra, sio méquinas bioldgicas e como tal sujei-
tos & segunda lei da termodinAmica — para crescerem,
reproduzirem-se ou, simplesmente, para permanecerem
vivos, consomem e dissipam energia. Uma interrup¢ao
prolongada no abastecimento de energia traduz-se numa
desorganizagao das células e na morte dos individuos. Os
animais sdo heterotréficos: obtém a energia de que ne-
cessitam, e constroem o seu corpo, a partir de compostos
orginicos complexos. As plantas tém um metabolismo

[19] Designagio do cotilédone nas poaceas.
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energético muito distinto, sio seres fotoautotréficos.
Pela intervengio da molécula verde, a clorofila, no proces-
so da fotossintese, sequestram a energia solar sob a forma
de energia quimica (ATP) e poder redutor (NADPH.)
que posteriormente utilizam na sintese de compostos or-
gnicos a partir de moléculas inorginicas simples (e.g.,
CO,, K, e NO%). Embora seja a fonte primdria de toda
a matéria organica e energia que percorre os ecossistemas,
a fotossintese é um processo pouco eficiente de conversao
energética. O mdximo tedrico da eficiéncia de conversio
da energia solar incidente total em energia armazenada
sob a forma de biomassa ¢ de 4,6% nas plantas Ce 6%
nas plantas C,*"! (Zhu e al. 2008). Em contrapartida,
a eficiéncia da conversao da energia solar total em ener-
gia elétrica em painéis solares fotovoltaicos experimentais
ultrapassou a barreira dos 45%, e ronda os 14-19% nos
modelos comerciais (Dimroth 2014).

A quimica da vida ¢ essencialmente uma quimica do
carbono. O CO,, o principal nutriente carbonado das
plantas, ¢ absorvido do ar pelas folhas e caules primdrios.
O ar ¢ uma solugio gasosa a base de azoto, com uma
concentracio muito baixa de CO,, ~-0.04% em volume
(400ppm). Os restantes nutrientes que compdem a massa
das plantas sio maioritariamente absorvidos pelas raizes
de uma solucdo igualmente muito diluida — a dgua do
solo —, ou extraidos da superficie dos minerais e da maté-
ria orgénica do solo. A optimiza¢io evolutiva da absor¢ao
da luz e do CO, fez-se através do aumento da superficie
em detrimento do volume da parte aérea (maximizagio
da relagdo superficie/volume). Portanto, as folhas lamina-
res s20 uma adaptagao a captura de luz e, em menor grau,
a sequestragio de CO,. Dada a ineficiéncia intrinseca da
fotossintese, as plantas necessitam de grandes superficies
de colecio e conversio de energia luminosa expostas ao
sol para satisfazerem as suas necessidades energéticas.

O sistema radicular foi sujeito a uma pressio evo-
lutiva andloga. A captura de nutrientes, sobretudo dos
nutrientes de baixa mobilidade como o fésforo, depende
da exploragao de um grande volume de solo por uma ex-
tensa rede de raizes tubulosas. Neste caso, o aumento da
relagao superficie/volume fez-se a custa da minimiza¢ao
do didmetro das raizes. Francois Hallé (2002) estimou
que a superficie externa da parte aérea (caules + folhas) de
uma drvore com 40 m de altura possa ultrapassar 1 ha. A
superficie das raizes é ainda maior. A relacdo superficie da
parte drea/superficie da parte subterrinea é muito varid-
vel, Hallé (2002) refere um valor meramente indicativo
de 1:130. Assim sendo, a superficie externa das raizes da
tal drvore de 40 m pode atingir os 130 ha! Este valor ¢é
substancialmente maior se for contabilizada a superficie
das hifas dos fungos micorrizicos ("Micorrizas").

[20]  As plantas parasitas e as plantas sapréfitas sio secundariamente hetero-
tréficas. Secundariamente porque os ancestrais das plantas heterotréficas eram
clorofilados e fotoautotréficos.

[21]  Admite-se que esta diferenca de rendimento se esbaterd com o aumento

da concentragao do CO, atmosférico em curso. A evolugao das fotossintese em
C, e C, ¢ discutida no Vol. IL.
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Figura 9. O corpo animal. As partes em que se divide o corpo dos ani-
mais unitarios estdo organizadas hierarquicamente, sdo interdependen-
tes e tém, aproximadamente, a mesma idade. As estruturas externa e
interna mantém-se praticamente inalteradas durante o crescimento
poés-embrionario. [Homem Vitruviano de Leonardo da Vinci, ca. 1490;
Luc Viatour, https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/2/22/
Da_Vinci_Vitruve_Luc_Viatour.jpg. Dominio publico].

O corpo de plantas e animais: andlise
comparativa

As plantas e os animais divergem hd cz. 1.250 M.a.
(Gibson et al. 2017), desde 0 momento em que uma cia-
nobactéria endossimbionte, ancestral de todos os cloro-
plastos, ficou retida e se reproduziu no interior da alga
primordial. Enquanto os animais prosseguiram na senda
da heterotrofia herdada tltimo ancestral comum aos dois
clados, as plantas exploraram as oportunidades evolutivas
abertas pela autotrofia. Estdo em causa duas formas an-
titéticas de obter energia. Nao surpreende, por isso, que
a ontogénese ¢ a estrutura do corpo dos animais e das
plantas sejam tdo distintas.

Os animais como seres unitdrios

Os animais (metazodrios) sao genericamente seres
unitdrios (= nio modulares). Por trés razoes: (i) ao con-
trario das plantas, o seu corpo nio resulta da acumula-
cao de unidades multicelulares discretas (mddulos); (ii)
as partes em que se divide o corpo dos animais unitd-
rios estao organizadas hierarquicamente; (iii) os animais
exibem um crescimento e uma estrutura determinados.

O produto da embriogénese animal é uma edi¢ao mi-

nimalista de um individuo adulto, com todos os 6rgaos
jd iniciados. As estruturas externa e interna dos animais
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unitdrios — e.g., o sistema vascular, o nimero de mem-
bros e a posicao espacial do aparelho digestivo ou dos
pulmoées de um mamifero ou de uma ave — mantém-se
praticamente inalteradas durante o crescimento pés-em-
briondrio (Figura 9). E o volume e a massa do corpo es-
tabilizam no estado adulto. Os insetos holometibolos®??,
embora sofram modifica¢des estruturais muito profundas
durante o desenvolvimento, transitam de forma determi-
nada entre os estddios de ovo, larva, crisilida e adulto, e
os adultos sio semelhantes entre si e de forma definiti-
231 animais tém, nos individuos
adultos, a funcio de repor células especializadas de du-

va. As células estaminais

ragdo limitada (e.g., células do sangue ou da pele) (Baiirl
& Laux 2003). Nas plantas, as células estaminais geram
novos 6rgaos.

As partes em que se divide o corpo dos animais unitd-
rios estdo organizadas hierarquicamente, sio interdepen-
dentes e tém, aproximadamente, a mesma idade, ainda
que coexistam células mais velhas e mais jovens. Hierar-
quizadas porque sao constituidas por um elevado niimero
de tipos celulares especializados (mais de 200 na espécie
humana, Oliveira & Valente 2012), por sua vez organi-
zados em multiplos tipos de tecidos, érgaos e sistemas,
com fungoes definidas e permanentes. A organizagao hie-
rarquica e a interdependéncia funcional sdo tao profun-
das que os individuos necessitam de todas, ou de quase
todas, as suas partes para se manterem funcionais. Um
vertebrado nao vive sem coragio e a falta de um membro
locomotor, por exemplo, compromete seriamente o seu
sucesso reprodutivo. A integragio funcional estende-se a
morfologia e as relagdes forma-funcio, a tal ponto que
os paleontdlogos de vertebrados estao habituados recons-
truir esqueletos, corpos e ecologias a partir de miscelaneas
de poucos ossos e dentes (Cronquist 1988) — um luxo
raro em paleobotanica.

H4 uma correlacio inversa entre a especializagao
funcional das células e a totipoténcia celular®: os tipos
celulares animais muito especializados, em condigoes
normais, sao incapazes de reverter a condigao de célula
estaminal. Este facto ajuda explicar por que razao a re-
posi¢ao de partes perdidas por efeito da idade, doenca,
acidente ou predagdo (e.g., senescéncia células cerebrais,
tecido cardiaco necrosado, ou a perda de membros ou
6rgaos) ¢ muito limitada nos grupos animais de simetria

bilateral.

A dimensao e as estruturas interna e externa dos
seres unitdrios encontram-se sob um rigoroso contro-
lo do genoma sendo, por isso, pouco sensiveis a fatores

[22] De metamorfoses completas (e.g, himendpteros, coledpteros e leipi-
dépteros); opde-se & hemimetabolia (e.g., homédpteros).

[23]  As células estaminais — células tronco, em portugués do Brasil — sao
células indiferenciadas que ddo origem por mitose a novas células estaminais
ou a células que perdem a capacidade de se dividir e se diferenciam em tipos
celulares especializados.

[24] A totipoténcia celular ¢ a capacidade de uma célula recomar a capaci-
dade de se multiplicar (= capacidade meristemdtica) e dar origem a todos os
tipos de células diferenciadas do organismo.
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ambientais. As plantas produzem érgaos vegetativos
(e.g., filidios, raizes, caules e folhas) e 6rgaos reproduti-
vos (e.g., anteridios, cones e flores) em niimero varidvel
e, geralmente, de forma escalonada ao longo do tempo,
enquanto o nimero e a forma dos érgaos reprodutivos
nos animais sio determinados numa fase embriondria
(Graham ez al. 2010). Consequentemente, o corpo dos
animais s6 em parte pode ser ajustado a disponibilidade
de recursos. Este ajustamento ocorre antes ao nivel da po-
pulacio através de variagoes da densidade populacional —
os animais multiplicam-se com celeridade quando o ali-
mento abunda; na falta de alimento migram ou morrem
de fome em massa.

Vejamos agora, por etapas, o mais distingue as plantas
dos animais.

Estrutura modular das plantas. Totipoténcia celular

As plantas sio organismos modulares de crescimen-
to indeterminado. Modulares porque constituidos pela
repeticao de unidades multicelulares discretas, i.e., por
moédulos, de grande autonomia funcional (semiautd-
nomos). A semiautonomia dos médulos e a totipoténcia
celular das plantas permitem que o crescimento, ao nivel
do individuo, seja matematicamente modelado de forma
andloga a uma comunidade de organismos similares e
semi-independentes, em competi¢do por recursos escas-
sos, correspondendo cada “organismo” a um mddulo
individual. De crescimento indeterminado pelo facto de
crescerem continuamente até a senescéncia/morte, ainda
que este crescimento possa ser interrompido por periodos
de quiescéncia/dorméncia mais ou menos alargados, nos
periodos desfavordveis ao crescimento.

A estrutura modular apenas se concretiza na parte
aérea do corpo das plantas. As raizes nio se decompdem
em mddulos exteriormente evidentes e tém um cresci-
mento oportunistico, dirigido pelos gradientes de oxigé-
nio, dgua e nutrientes no solo. Os caules, pelo contra-
rio, sio construidos através do “encaixe” sucessivo, como
numa construgio de lego, de um médulo elementar — o
fitdmero (= metidmero) — constituido por um entre-
né®!, um né e uma ou mais folhas com os respetivos
meristemas axilares. O fitdémero, por sua vez, organiza-
-se em médulos de complexidade crescente; e.g., ramos e
sistemas de ramos. O crescimento da parte aérea ¢ menos
oportunistico do que o das raizes, caso contrdrio a copa
das drvores seria fortemente assimétrica, dirigida para
onde vem a luz, e, nas latitudes mais elevadas do hemis-
fério norte, tombariam com a idade para sul, e para norte
no hemisfério sul.

As plantas ajustam o ndmero, a disposi¢io espacial
e, como refiro mais adiante, a identidade e a forma dos
moédulos, as condigbes ambientais (e.g., temperatura) e a

[25] Na bibliografia discute-se se o entrené do fitdmero ¢ anterior ou poste-
rior a0 nd. Na prética esta decisao ¢ irrelevante.

[26]  As flores sdo 0 médulo reprodutivo das angiospérmicas.
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disponibilidade de recursos (e.g., d4gua, luz e nutrientes).
Por outras palavras, ajustam a sua dimensao e arquitetura
aos niveis de stresse ambiental. Quando as condigoes am-
bientas sao propicias e os recursos abundantes, os meris-
temas caulinares ativos sio mais numerosos, o ndmero de
modulos produzidos por meristema e o seu comprimento
aumentam, os caules sao mais ramificados e mais longos,
e as inflorescéncias mais numerosas e com mais flores. Em
condigoes de elevado stresse ambiental sao construidos
menos mddulos e estes sio mais curtos. Em condigoes de
secura edéfica extrema, as plantas reduzem o nimero de
partes, rejeitam ramos ("Cladoptose") ¢/ou folhas e, even-
tualmente, antecipam a produgao de flores e frutos. O
sistema radicular é igualmente deprimido pela escassez de
recursos, em simultineo com modificagbes ontogénicas e
arquiteturais peculiares, abordadas no préximo capitulo.

Além do nimero e do arranjo espacial dos fitémeros,
o crescimento dos organismos modulares envolve duas
outras componentes: a (i) plasticidade dos médulos e a
(ii) identidade dos médulos. Comecemos por ver alguns
exemplos de plasticidade dos médulos. As plantas pra-
tenses sujeitas a uma herbivoria intensa tendem a apre-
sentar folhas pequenas, entrends curtos e um hébito pros-
trado. Num mesmo individuo, a dimensao dos entrends
e das folhas é influenciada pela exposicio a luz — os ramos
mais expostos ao sol tém, frequentemente, folhas mais
pequenas, enquanto os ramos estiolados exibem entrends
mais longos e folhas maiores e mais delgadas, ricas em
clorofila. A falta de dgua e a infertilidade da terra tendem
a deprimir o comprimento dos médulos. Todos estes
casos sdo exemplos de plasticidade fenotipica porque
as alteracdes na forma so controladas diretamente pelo
ambiente (Adaptacdo vs. aclimatacdo, Vol. II).

A identidade dos médulos depende do programa
genético expresso a nivel meristemdtico. A mudanca de
programa ¢ controlada por uma combinacio diversa de
fatores enddgenos (e.g., determinados pela idade ou a di-
re¢do dos ramos) ou exdgenos (e.g., determinados pelas
qualidade da luz, fotoperiodo ou temperatura) (Mathews
& Kramer 2012). Um meristema pode comegar por pro-
duzir folhas juvenis, em seguida folhas maduras, depois
bricteas e finalmente pecas da flor. Os novos fitdmeros
de um caule podem surgir engrossados e diferenciar
um tubérculo, ou muito curtos e organizarem-se numa
roseta de folhas, por exemplo. Frequentemente, o cAmbio
de identidade dos médulos ¢ gradual na conversio das
folhas juvenis em adultas ("Juvenilidade. Inducéo e diferencia-

cdo florais") e abrupto na diferenciagao da flor.

O corpo das plantas contém um vasto niimero de célu-
las totipotentes concentradas nos meristemas e no tecido
fundamental parenquimatoso que enche os seus 6rgaos
("Tecidos definitivos simples"). A capacidade de reversdo para
uma condi¢io meristemdtica das células parenquimato-
sas, conjugada com a estrutura modular, explica a facili-
dade com que as plantas repéem ou compensam a perda
de partes. Quando uma drvore, por qualquer motivo,
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perde uma fracio significativa da sua copa ativam-se
gomos dormentes, ou diferenciam-se gemas adventicias,
que iniciam a reconstrugio da regiio danificada. Em
casos extremos a copa de uma drvore pode ser totalmente
eliminada e restaurada em seguida. Rolam-se as copas dos
castanheiros infetados com doenca da tinta (Phyrophthora
cinnamomi, Heterokontophyta) para estimular a emissao
de raizes sas e conter o avanco da doenca no sistema radi-
cular; poucos anos depois as drvores tém uma nova copa
e um sistema radicular parcialmente renovado. Muitas
das drvores seculares de parques histéricos passaram por
vérios ciclos de eliminagio e reposi¢io da candpia através
de ramos epicérmicos ("Ramos epicérmicos"). Mecanismos

andlogos explicam a facilidade com que se propagam ve-
getativamente as plantas com fragmentos de caules, de
raizes ou folhas, com gomos isolados ou com pequenos
aglomerados de células nas técnicas de micropropagagao.
Algumas espécies lenhosas, e as plantas herbdceas com in-
tensa propagagio vegetativa (e.g., por rizomas ou bolbos),
sdo virtualmente imortais porque as partes que, por qual-
quer razdo, colapsam sio continuamente substituidas
por outras novas. A resisténcia 4 herbivoria das plantas
pratenses resulta, também, da sua estrutura modular: os
animais herbivoros consomem biomassa aérea que pos-
teriormente € restituida por meristemas intercalares e/ou

por meristemas axilares ("Desenvolvimento e arquitetura das
gramineas"). Em alternativa ou em complemento a repo-
si¢do, as partes perdidas podem ser compensadas por um
crescimento mais vigoroso, mais ou menos descentraliza-
do, de outras. Os frutos das drvores-de-fruto comerciais
tém maior calibre e mais sementes, se um niimero signi-
ficativo de flores for eliminado com uma poda em verde,
por métodos quimicos ou por uma geada tardia.

Em resumo, as plantas tém um corpo flexivel em
massa, volume e forma. Consoante a sua histéria de vida,
individuos coespecificos com a mesma idade podem ter
um tamanho e fisionomias muito distintas. A plasticidade
fenotipica das plantas nio tem paralelo no reino animal.
As plantas-com-flor sao mais pldsticas do que as restan-
tes plantas-vasculares (‘pteridéfitos’ + gimnospérmicas),
facto que, aparentemente, ajuda a explicar o seu sucesso
evolutivo [Vol. II]. O crescimento por médulos e duas
das suas consequéncias, a cladoptose e a totipoténcia ce-
lular, sdo essenciais para as plantas ultrapassarem a hete-
rogeneidade ambiental e as limitagoes impostas a captura
de recursos pela sua natureza séssil, i.e., pela imobilidade.
Pela mesma razdo, os animais sésseis geralmente também
tém uma estrutura modular (e.g., corais). A dorméncia
("Dorméncia e abrolhamento dos gomos"), € outros mecanis-
mo (e.g., ciclo de vida anual), tm uma fungio similar.
Em face da escassez, os animais movem-se em busca de

alimento ou morrem; as plantas fazem-se pequenas, de-
primem o metabolismo, aquietam-se e, eventualmente,
contraem a biomassa viva.

A natureza modular das plantas torna a sua identifica-
a0 bastante mais complexa que a dos animais unitdrios.
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Esta serd uma das razoes porque o nimero de nomes ver-
ndculos tradicionais (nio trabalhados pelos taxonomistas
como acontece no inglés) cujo conceito coincide com os
taxa definidos pelos taxonomistas ¢ geralmente limitado
no mundo das plantas. Os abetos, cedros e palmeiras
sa0 excep¢oes. Muitos animais podem ser positivamente
identificados com base na silhueta, no tamanho, na cor,
na postura corporal ou até no movimento. Por isso as aves
ou os mamiferos sdo representados em corpo inteiro nos
guias de campo. A fisionomia das plantas, por exemplo
de uma drvore ou de um arbusto, é francamente menos
informativa. A identificagao das plantas obriga a uma ob-
servagao visual de proximidade, por vezes com recurso a
lupas de bolso, da inser¢ao e forma das folhas, dos pelos
das folhas e do cidlice, da estrutura da flor, dos frutos,
entre outros aspectos. Ainda assim, sobretudo em am-
bientes tropicais, a forma das drvores e arbustos pode ser
de grande utilidade para determinar a identidade de in-
dividuos, ou de populagées de individuos de uma mesma
espécie. Quando se observam povoamentos arbdreos em
fotografia aérea, ou em contraluz, ¢ relativamente ficil
distinguir a silhueta de um castanheiro, de uma 7ilia
(Malvaceae, Tilioideae) «tilia» ou de um pinheiro-manso.

A modularidade tem outra consequéncia importante:
permite que os médulos evoluam de forma quase inde-
pendente sem alterar significativamente o funcionamen-
to de outras partes. Por exemplo, as flores podem estar
sujeitas a uma grande pressao de sele¢ao pelos poliniza-
dores enquanto o corpo vegetativo se mantém inalterado,
em estase evolutiva. Nos animais nao ¢ assim.

Crescimento indeterminado nas plantas

Numa fase precoce do desenvolvimento embriondrio
das plantas, a producio de novas células passa a estar con-
centrada em tecidos especializados designados por me-
ristemas; nos animais a divisao celular ocorre de forma
difusa, com diferentes atividades mitdticas, um pouco
por todo o corpo, mais intensas antes de atingida a fase
adulta. As células meristemdticas das plantas sio fun-
cionalmente andlogas as células estaminais animais no
sentido em que sdo histogénicas, i.e., diferenciam tecidos
especializados. As plantas diferem dos animais na capa-
cidade adicional dos meristemas apicais gerarem 6rgaos
vegetativos completos (e.g., raiz, caule e folhas) e érgaos
reprodutivos completos (e.g., anteridios, cones e flores).

As plantas estio “condenadas” a crescer, com inter-
rupgoes ciclicas, é certo, até a senescéncia/morte. Entre
outras destaco seis causas para o crescimento indeter-
minado nas plantas: a (i) herbivoria e (ii) parasitismo, a
(iii) competigao pela luz, a (iv) depleao dos nutrientes
no solo e a degradacio dos sistemas (v) fotossintético e
(vi) vascular. A imobilidade confere-lhes uma grande sus-
ceptibilidade a herbivoria, ao parasitismo, a competi¢ao
pela luz e a deplecao de nutrientes no solo. A producio
de esporos (nas plantas de esporulagio livre), sementes
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(nos espermatdfitos) ou propdgulos é o Ginico momento
do ciclo de vida que as plantas dispoem para se “desen-
raizarem” ¢ mudarem lugar, de modo a escapar a agdo de
um herbivoro ou de um parasita, 2 sombra de um com-
petidor ou a falta de nutrientes — um evento raro, insu-
ficiente para tanto desafio, se se tiver em consideragao a
proporgao entre a duragao da dispersdo e a duragio do
ciclo fenolégico. A reposigao pelo crescimento de partes
perdidas ¢ a grande resposta aos efeitos da herbivoria e
do parasitismo. A mobilidade do fésforo e dos nutrientes
catiénicos no solo ¢ limitada; uma vez esgotado o stock a
solugdo ¢ partir em busca de solo nio explorado, cons-
truindo mais raiz. O acesso a luz depende da emissao de
caules com folhas acima da canépia dos competidores di-
retos. A degradagao dos sistemas fotossintético e vascular
com o tempo ¢, igualmente, resolvida pela continuidade
do crescimento porque a capacidade de reparagio destas
fungoes 2 escala da célula é limitada. As folhas “danifica-
das” sao substituidas por novas folhas; o cAmbio produz
novo tecido vascular. Nas plantas, o funcionamento do
corpo ¢é assegurado pela reposigio ou substituigao de
partes, ao nivel do tecido ou do 6rgao. Nos animais, pelo
contrdrio, tudo acontece a nivel celular — a substituigio
e a reparacdo de tecidos e 6rgaos ¢ limitada. Nas plantas
parar de crescer ¢ morrer.

Os mecanismos de degradagio dos sistemas vascu-
lar e fotossintético estao bem esclarecidos. A dgua que
preenche os vasos e traqueidos do xilema encontra-se sob
tensdo. Nestas condicoes, os gases tém tendéncia a se-
gregar-se em bolhas microscopicas que podem coalescer,
formar bolhas maiores e obstruir os elementos traqueais
do xilema. Os ciclos de congelagio-descongelagao tém o
mesmo efeito. Designa-se este fenémeno por embolia.
As plantas tém mecanismos para se defenderem da embo-
lia que ndo evitam, porém, uma lenta perda de eficiéncia
do sistema condutor (i.e. da condutancia hidrdulica).

A capacidade de conversio da energia da luz em ca-
deias carbonadas de alta energia vai decaindo a medida
que as folhas vao envelhecendo. Por quatro razoes:

* Fotodegradagio do sistema fotossintético — a inci-
déncia da luz nas folhas induz a formagio de radicais
livres que danificam as membranas cloropldsticas e
os fotopigmentos; a eficiéncia fotossintética comega
a decrescer logo apds a expansio das folhas, muito
antes destas entrarem em senescéncia;

* Degradacdo mecinica, herbivoria e parasitismo das
folhas — as folhas estao sujeitas a abrasio (e.g., da-
nos causados por griaos de areia ou sais transportados
a grande velocidade pelo vento) e rasgam-se, sendo
consumidas ou parasitadas com alguma facilidade;

* Ensombramento das folhas por efeito do crescimen-
to — uma vez que os ramos, enquanto funcionais, se
alongam continuamente, as folhas mais velhas vao
ficando relegadas para as camadas mais profundas da
copa, cada vez mais ensombradas, até que os seus
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consumos respiratérios de energia ultrapassam os
ganhos fotossintéticos;

* Acumula¢io de substincias tdxicas — as folhas de-
gradam-se naturalmente pela acumulagio de subs-
tAncias toxicas transportadas dissolvidas na corrente
respiratéria a partir do solo, ou produzidas pelo me-
tabolismo secunddrio.

A produgio de novas das folhas implica, mais tarde
ou mais cedo, a eliminacio das folhas mais velhas disfun-
cionais. O turnover das raizes finas é também muito ele-
vado ("Arquitetura do sistema radicular"). Parte dos caules é

eliminada por cladoptose ("Cladoptose"). As plantas retém
partes nao funcionais, concretamente xilema e tecidos
associados, nas camadas mais profundas do seu corpo.
Embora mortas, é atribuida a estas células uma fungao
acrescida de suporte. Este mecanismo nio existe nos ani-
mais.

As estruturas reprodutivas das plantas, ao invés do
corpo vegetativo, tém uma organizagio hierérquica e
uma estrutura determinada. Na flor completa, as pétalas
sucedem-se as sépalas, os estames as pétalas e o gineceu
a0 androceu. Esta sequéncia tem um controlo genético
preciso. Com a formagao da flor extingue-se o meristema
que lhe deu origem. A dimensao e a estrutura das partes
dos érgaos reprodutivos das plantas sao menos pldsticas
do que o corpo vegetativo. Este facto, somado com a di-
versidade morfolégica e funcional das estruturas repro-
dutivas e a sua estabilidade evolutiva, explica, por exem-
plo, importancia da flor na identificagao e classificaao
das plantas-terrestres.

Sexualidade e ciclo de vida das plantas

O ciclo de vida ¢ diplonte nos animais, e haplonte
(tipo ancestral) ou haplodiplonte nas plantas ("Ciclos de
vida das plantas de esporulaco livre"). Os animais possuem
um tnico tipo de célula reprodutiva: os gimetas. O ciclo
haplodiplonte caracteristico das plantas-terrestres envol-
ve a alternancia de dois tipos, morfologicamente distin-
tos, de corpo multicelular — o esporéfito e o gametéfito
—, especializados na produgao de distintas células repro-
dutoras unissexuais, respetivamente, esporos ¢ gimetas.
Como demonstrarei no Vol. I, o gametéfito e o espord-
fito tém histdrias evolutivas distintas.

Num estddio inicial do ciclo de vida dos animais di-
ferencia-se um grupo especializado de células — células
germinais (germ cells) — do qual derivarao os gimetas.
Nas plantas-terrestres, as células precursoras dos gimetas
nao estao pré-determinadas no embrido: o destino das cé-
lulas produzidas nos meristemas é flexivel (Hallé 2002).
Nos animais, as mutagdes somdticas (em células nio
reprodutivas) nio sio transmitidas a descendéncia. Nas
plantas -terrestres nada impede que uma mutagao ocor-
rida num meristema situado num determinado ponto da
copa possa ser transmitida, por via assexual ou sexual, a
descendéncia (Hallé 2002).
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As células da canépia das plantas-com-semente estdo
expostas a doses elevadas de radiagdes UV. As radiagoes
mutagénicas provavelmente incrementam a variagio ge-
nética e aceleram as taxas de evolugio, em particular nas
espécies onde prepondera a reproducio assexuada. Em
contrapartida, representam um risco de envelhecimento
genético (acumulagio de mutagdes deletérias) precoce,
sobretudo nas plantas mais longevas como as grandes 4r-
vores. Quanto mais tempo vive uma planta mais prolon-
gada a exposi¢ao a radiagao e maior o nimero de divisoes
celulares. Por conseguinte, maior a probabilidade de acu-
mular mutagées, mediadas ou nao pelos UV. Os esbogos
foliares que envolvem as células meristemdticas apicais e
axilares e, mais tarde, a formacio de um ritidoma contém
as radiagdes ionizantes, mas nio chegam. O envelheci-
mento genético é compensado por dois mecanismos
fundamentais. A meiose, o mais importante, é comum a
plantas e animais [Vol. II]. A ocorréncia de um grupo de
células iniciais que raramente se divide, transmitido dos
meristemas apicais para os axilares, reduz a acumulagio
de mutagoes deletérias, efeito confirmado experimental-
mente em grandes drvores seculares (Schmid-Siegert ez al.
2017). As células iniciais nas plantas e a células germinais
nos animais sio entao duas solugdes para um mesmo pro-
blema: o envelhecimento genético.

A embriogénese das plantas desemboca numa estru-
tura simples — o embrido —, um rudimento do esporéfi-
to que se resume a um meristema apical radicular, uma
raiz embriondria, o hipocétilo, um ou dois cotilédones
(folhas embrionares), o epicétilo e a plumula que contém
o meristema apical caulinar (Figura 5-B). Todos os 6rgaos
das plantas adultas sdo diferenciados durante a vida pds-
-embriondria por meristemas que produzem érgaos com-
pletos (raiz, caules, folhas e flores). As células, os tecidos
e os 6rgaos das plantas adultas, ao contrdrio do ocorrido
nos animais unitdrios, nao tém a mesma idade. As células
diminuem de idade de dentro para fora nos caules com
crescimento secunddrio; as folhas e os tecidos caulinares
proximais sio mais velhos do que os distais.

Imobilidade celular nas plantas

A migragao celular a longa distincia é caracteristica
de virios grupos especializados de células animais (e.g.,
células sanguineas e linfdticas). A evolu¢do da parede ce-
lular explica, pelo menos em parte, a imobilidade das cé-
lulas vegetais. Os anterozoides das plantas de esporulagao
livre, do ginkgo e das cicas, e as células constituintes do
tubo polinico das restantes gimnospérmicas e das angios-
pérmicas sdo as Unicas excepgdes conhecidas ("Germina-

cdo do grio de pdlen e desenvolvimento do tubo polinico"). A

imobilidade das células faz com que a orienta¢do da divi-
soes celulares, ocorridas a nivel meristemdtico, estabeleca
a posicao das células filhas no contexto dos 6rgaos em
desenvolvimento. A posi¢ao das células produzidas nos
meristemas, por sua vez, condiciona a sua diferenciagio.
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As células sio capazes de "percecionar” a sua posigao re-
lativa nos meristemas e, em face disso, modular o perfil
de expressao genética e diferenciar-se num tipo celular
adequado (Kwak ez /. 2005, Singh & Bhalla 2006).

Simetria

A simetria, por definicdo, consiste na repetigao regu-
lar, geneticamente determinada, de elementos estruturais
iguais ou similares (Figura 10). No Quadro 4 descrevo os
trés tipos de simetria encontrados no corpo das plantas.

As regras das simetrias por metameria e radial codi-
ficadas no genoma controlam a disposicio espacial dos
médulos elementares que constituem o corpo das plantas
(fitdmeros). Nas plantas, estes tipos de simetria emergem,
diretamente, da sua natureza modular. A forma dos indi-
viduos resulta da interagio dessas regras com o ambiente
— e.g., com a disponibilidade de dgua e nutrientes no solo
— existindo, para tal, sensores especializados das caracte-
risticas ambientais (e.g., fitocromo). Uma programagio
completa do corpo das plantas, para além de incompa-
tivel com a volatilidade temporal intrinseca dos habitats
das plantas e com os riscos criados pela imobilidade, exi-
giria muito mais informagao genética do que a requerida
na programagio da metameria, das simetrias radial e bi-
lateral, da estrutura dos fitdmeros e dos sistemas fisiol4-
gicos de sensores. As regras de simetria, conjugadas com
a estrutura modular, sio, entdo, uma solucio evolutiva
parcimoniosa (simples e que exige pouca informagio)
para gerar, em resposta ao ambiente, formas complexas
e pldsticas, mas, a0 mesmo tempo, evolutivamente flexi-
veis, i.e., sensiveis a pressoes de selecao de indole diversa.
A prontidio para mudar a estrutura e fisiologia do corpo
¢ uma caracteristica fundamental das plantas.

ALGUNS CONCEITOS E TERMOS ESSENCIAIS
DE ORGANOGRAFIA VEGETAL E EVOLUCAO

No "Prélogo" a este volume alertei para a importin-
cia da precisio conceptual e terminoldgica no avanco
da ciéncia. Antes de prosseguir com a leitura de novos
capitulos proponho ao leitor o estudo de alguns termos
e conceitos fundamentais de organografia vegetal e de
biologia da evolugio, vertidos no Quadro 5. As nogoes
de homologia e analogia precisam de uma discussao adi-
cional. No Vol. II debato os fundamentos e os conceitos
fundamentais de evolugio.

Homologia e analogia. Principio da homologia

A homologia e a analogia — dois conceitos original-
mente formulados por Darwin — sao fundamentais para
uma correta interpretagio da forma das plantas e na cons-
trugio dos modernos sistemas de classificacio das plantas

Quadro 4. Tipos de simetria.
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Tipo de Descrigdo Exemplo
simetria
Simetria Repeticdo de elementos Repeticdio do mddulo ele-
por estruturais ao longo de mentar caulinar — o fitémero
metameria um eixo. — constituido por um entreng,
um né e uma ou mais folhas
com os respectivos meriste-
mas axilares.
Simetria Repetigdo de um nume- Pétalas em redor do eixo floral
radial ro variavel de elementos (= receptaculo) ou a disposi¢do
estruturais, com um mes- radial dos tecidos no caule e
mo angulo, em torno de na raiz.
um eixo.
Simetria Repeticdo de elementos Flores zigomorficas (com um
bilateral estruturais nos dois lados plano de simetria) e folhas dor-

de um plano de simetria; siventrais; comum nas flores
simetria predominante polinizadas por insectos.
no reino animal.

Figura 10. Simetria. A) Simetria radial: flor de Hibiscus rosa-sinensis
(Malvaceae); n.b., estames monadelfos. B) Simetria bilateral: folhas dor-
siventrais de Quercus lusitanica (Fagaceae). C) Simetria por metameria:
caule de Galium aparine (Rubiaceae). [Fotos do autor].

[Vol. 11]. “Em diferentes plantas as partes da flor sio ho-
mdlogas, e geralmente estas partes sdo homdlogas as folhas”,
escreveu Darwin (1859). Precisando um pouco mais,
duas estruturas, qualquer que seja a sua forma ou fungio,
sio homélogas se tiverem uma origem comum, i.e., se
forem elaboracées evolutivas de uma estrutura herdada
de um ancestral comum. As pecas da flor sao homélo-
gas porque tém uma origem comum: o megafilo (folha
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Quadro 5. Glossario de termos fundamentais de organografia vegetal e biologia da evolugdo.

Conceito

Defini¢ao

Organografia vegetal

Concrescéncia
(= coeréncia)

Adnagdo
(= aderéncia)

Conivéncia

Crescimento
determinado

Crescimento
indeterminado

Livre

Proximal
(= anterior)

Distal
(= posterior)

Segmento
Adventicio

Deiscéncia

Partes semelhantes unidas entre si, desenvolvendo-se e crescendo em conjunto; e.g., as pétalas sdo concrescentes em muitas espé-
cies, formando um tubo, dizendo-se a corola simpétala.

Partes distintas unidas entre si, desenvolvendo-se e crescendo em conjunto; e.g., no clado das asteridas os estames estdo adnados
ao tubo da corola dizendo-se, por isso, epipétalos.

Partes, embora ndo concrescentes, indistintas de tdo encostadas; e.g., anteras no androceu das solanaceas.

Tipo de crescimento, geralmente rapido, automaticamente interrompido assim que uma estrutura geneticamente determinada é
concluida.

Tipo de crescimento eventualmente ilimitado, cuja suspensdo ou interrupgdo ndo se deve, primariamente, a causas genéticas.

Vocébulo usado para designar partes ndo concrescentes, nem aderentes; e.g., carpelos livres de um gineceu apocarpico.

Diz-se da parte de um drgdo que esta mais proxima do eixo ou do ponto onde se insere; e.g., o peciolo corresponde a parte proximal
da folha.

O inverso de proximal; e.g., o dpice da folha corresponde a parte distal da folha e o estigma tem uma posicdo distal no pistilo.

Partes em que um todo se divide; e.g., segmento de uma folha secta.
Adjetivo usado para coadjuvar a designagdo de drgdos situados posigdes atipicas; e.g., as raizes de origem caulinar sdo adventicias.

Processo ou mecanismo natural mediante o qual um fruto, uma antera ou um esporangio, entre outros 6rgdos, abrem espontanea-
mente e libertam para o exterior o respectivo contetdo.

Biologia da evolugdo

Adaptagdo

Metamorfose

Dois significados distintos: i) caracter morfoldgico ou funcional, produzido por sele¢do natural, que incrementa o sucesso reproduti-
vo dos individuos portadores no seu ambiente natural; ii) processo de evolugdo por selegdo natural. Por conseguinte, um individuo
diz-se adaptado quando a sua forma, fisiologia e/ou comportamento (nos animais) lhe conferem uma elevada probabilidade de
sobrevivéncia e de sucesso reprodutivo em condi¢des naturais.

Conjunto das modificagdes morfoldgicas ocorridas numa planta, no decurso da sua histdria evolutiva, a escala do corpo (e.g., corpo
das plantas aquaticas flutuantes do género Lemna [Araceae]) ou do 6rgdo (e.g., folhas de prote¢do dos gomos). Tendencialmente
associa-se o termo metamorfose a modificagdes evolutivas profundas, muito divergentes da forma original do 6rgdo que lhe deu
origem.

Figura 11. Homologia e analogia. A) Carlina vulgaris (Asteraceae). B) Eryngium campestre (Apiaceae). C) Daucus carota (Apiaceae). O E. campestre
€ mais parecido com a C. vulgaris mas filogeneticamente mais proximo do D. carota (pertencem a mesma familia). A semelhanca entre C. vulgaris e
E. campestre resulta de convergéncia evolutiva: o hdbito espinhoso é, neste caso, uma analogia. As inflorescéncias da D. carota e do E. campestre sdo
homdlogas: ambas as espécies possuem a umbela composta caracteristica da familia das umbeliferas, herdada de um ancestral comum. [Gravuras de
Bonnier & Douin 1911-1935].
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Figura 12. Principio da homologia. A) No Pterospartum tridentatum (Fabaceae, Faboideae) «carqueja» a fotossintese é realizada por caules alados (com
asas); as folhas estdo reduzidas a 3 dentes, os dois laterais de natureza estipular (d) e o central (a) correspondendo ao limbo da folha. Legenda: a - entre-
né, b - gomo axilar. B) A interpretagdo dos espinhos é particularmente complexa na Parkinsonia aculeata (Fabaceae, Caesalpinioideae), uma arvore com
origem nos trépicos centro-americanos, assilvestrada em muitos paises africanos. A posigdo dos espinhos, imediatamente por baixo de um meristema
axilar (ndo visivel da foto), prova a sua origem foliar. Os dois espinhos proximais (da base) sdo estipulas modificadas, como alids acontece em muitas le-
guminosas espinhosas. O espinho terminal corresponde a extremidade do rdquis de uma folha recompostas bipinada. Portanto, as folhas da Parkinsonia
sdo sésseis, com um raquis muito curto encimado por um espinho. Entende-se por rdquis o eixo situado no prolongamento do peciolo, onde se inserem
as pinulas de uma folha recomposta (Divisdo ou composicdo da folha). A folha da figura tém quatro pinulas, duas de cada lado do raquis. Cada pinula, por

sua vez, tem um pulvino na base e pode conter até 100 foliolos. [B) Sumbe, Angola; fotos do autor].

verdadeira) adquirido pelo eufiléfito ancestral de todas
as plantas-com-semente, algures, no Devénico Superior

(-370 M.a.).

“... [A analogia é uma] semelhanca de estrutura que de-
pende da similaridade de funcoes, como as asas dos insetos e
das aves” (Darwin 1859). As estruturas andlogas desem-
penham a mesma fungio, exibem alguma similaridade,
mas nio foram herdadas de um ancestral comum. As ana-
logias sao criadas por evolugio convergente, i.e., evoluem
de forma independente pela agio de pressoes de selecao
similares [Vol. II]. As asas do insetos, dos morcegos e
das aves tém a mesma fungio e origens independentes
(outros exemplos na Figura 11): sdo andlogas. Mas, aten-
¢i0, se 0 objeto de andlise forem os membros anteriores,
entdo é correto afirmar que as asas das aves, os bracos
humanos e as barbatanas peitorais dos golfinhos so ho-
mologos. As raizes de todas as plantas-com-semente sio
homélogas, porém, as raizes tuberosas da batateira-doce e
da cenoura sao estruturas andlogas porque nao evoluiram
num ancestral comum as duas espécies. A semente das
angiospérmicas e das gimnospérmicas sio homoélogas; os
frutos e as frutificagdes, nao. Os conceitos de homologia
e analogia podem também ser aplicados a caracteristicas
fisioldgicas ou a segmentos do DNA.

A morfologia externa e a posi¢ao espacial no corpo da
planta facilitam a identificagio de érgios com a mesma
origem evolutiva (homdlogos) evolutivamente muito
modificados (Figura 12, Figura 77). Os espinhos situados
na axila de uma folha, ou com pequenas folhas dispersas,
tém, certamente, uma origem caulinar. Um par de espi-
nhos inseridos na proximidade do peciolo de uma folha
provavelmente corresponde a um par de estipulas modi-
ficadas ("Apéndices folheares"). As emergéncias ("Emergén-
cias") nio sio homologdveis (interpretdveis) como caules,

folhas, raizes ou gemas modificadas porque tém origem
na epiderme ou em tecidos subepidérmicos caulinares ou
folheares (e.g., actileos de uma roseira e espinhos folhea-
res). Nos casos extremos em que a morfologia externa e a
posicio espacial sejam inconclusivos, as raizes, as folhas e
os caules podem ser identificados, nem sempre com su-
cesso, através de cortes histoldgicos e de estudos onto-
l6gicos (de desenvolvimento). A adnagio de érgaos, por
exemplo de caules com folhas ou de estames com o cdlice,
dificulta este tipo de interpretagio. Todos estes exemplos
ilustram o cléssico principio da homologia segundo o
qual a fun¢do nio define a estrutura; a identidade de uma
estrutura nas plantas é antes determinada pela sua posi-
cao relativa, ontogénese e, em dltima instancia, origem
evolutiva comum.



2. INTRODUCAO A

ANATOMIA E HISTOLOGIA
VEGETAIS

CELULA VEGETAL

A célula foi descrita pela primeira vez pelo inglés
Robert Hooke [1635-1703], em 1665, a partir de cortes
finos de corti¢a. Ao holandés Antonie van Leeuwenhoek
[1632-1723] cabe a honra da primeira observagao de cé-
lulas vivas e de microrganismos unicelulares. As evidén-
cias observacionais subsequentemente acumuladas, assis-
tidas pelos progressos da microscopia 6ptica, culminaram
século e meio depois na teoria celular. Esta teoria fun-
damental da biologia, originalmente proposta pelo bota-
nico Matthias Schleiden [1804-1881] e pelo fisiologista
Theodor Schwann [1810-1882], ambos de nacionalidade
alema, em 1839, postula que:

* Todos os seres vivos sao constituidos por células;

* A célula é o elemento fundamental da organizagio
da vida;

* Todas as células descendem de outra célula.

A vida, tal como a conhecemos, evoluiu uma tnica
vez; todos os seres vivos tém, em tltima instincia, um
ancestral comum, cujas caracteristicas quedam por cla-
rificar. A natureza celular do primeiro ser vivo é, porém,
inequivoca; a célula é uma plesiomorfia, 7.c., um cardcter
ancestral, de toda a vida terrestre [Vol. II].

Parede celular

O LECA (Last Eukaryotic Common Ancestor), o an-
cestral de todos os eucariotas, era heterotréfico. Prova-
velmente alimentava-se de procariotas ingeridos por
fagocitose (Martin ez al. 2017). Com a aquisigao, por en-
dossimbiose, de um plastideo fotossintético [Vol. II], os
componentes organicos da célula vegetal passaram a ser
produzidos no seu interior, a partir dos esqueletos carbo-
nados fornecidos pela fotossintese. A célula vegetal pode
entdo especializar-se no consumo de substincias minerais
simples, capazes de penetrar na célula por absorgio — e
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a fagocitose volveu inutil. A fagocitose, ao contrdrio da
absorcao, ¢ incompativel com o desenvolvimento de uma
parede celular. A autotrofia estd, portanto, a cabeca da
longa cadeia causal que explica o aparecimento de uma
parede rigida com a fungio de proteger o protoplasto
contra predadores e em ambientes hipotdnicos'”.

A parede celular primdria das células somdticas (=
nao reprodutivas) das plantas-vasculares diferencia-se
ainda no interior dos meristemas. A parede celular pri-
mdria é uma armadura resistente, € 20 mesmo tempo fle-
xivel e porosa, de modo a permitir o alongamento celular
e o movimento de dgua e outras substincias nos espagos
intercelulares. E constituida por trés tipos de polissacari-
deos (Refrégier er al. 2012): (i) microfibrilas de celulose
(um polimero hidréfilo?® de g-glucose), (ii) entrelagadas
por hemiceluloses (polimeros de xiloglucano), (iii) numa
matriz de pectinas (um polimero de dcido galacturénico).
A celulose representa apenas cerca de 15% do peso seco
da parede primdria. As células alongam-se em consequén-
cia da pressao exercida pelo protoplasma na parede celu-
lar primdria. Neste processo ¢ determinante o aumento
do volume do vactolo.

A maioria das células parenquimatosas, incluindo as
de clorénquima (parénquima clorofilino cujas células tém
cloroplastos para a fotossintese), mantém uma parede de
natureza primdria. O mesmo acontece com as células
meristemdticas, os elementos crivosos e o colénquima.
Os restantes tipos celulares tém parede primdria enquan-
to jovens; concluido o periodo de alongamento celular
constroem uma parede celular secunddria por dentro da
parede primdria. A parede celular secundaria resulta da
acumulacio de compostos que a enrijecem, sobretudo de
celulose (que pode atingir os 94% do seu peso seco), em
geral combinada com lenhina, um polimero aromidtico
complexo hidréfobo, que confere resisténcia estrutural,
protegdo contra os raios UV, melhora a condutividade
hidrdulica do xilema e participa nas defesas das plantas
contras os seus inimigos. Como adiante explico, as célu-
las da endoderme ("Estrutura primaria da raiz") e do felema

("Periderme") acumulam suberina, uma outra substincia
hidrofébica, desta feita de natureza cerosa.

Interrompem as paredes celulares, tanto primdrias
como secunddrias, pequenas aberturas conhecidas por
pontuagoes (pits). As pontuagdes podem ser simples, ou
mostrar uma aréola (pontuacoes areoladas) ("Tecido vascu-
lar"). As pontuagées de duas células vizinhas geralmente
op6em-se. Nos tecidos vivos sio percorridas por cordoes
microscépicos de protoplasma com origem no reticulo
endoplasmdtico, os plasmodesmos®. A continuidade
membranar e protoplasmdtica das células vegetais nao
tem paralelo nos animais, embora nio seja caso Gnico

[27]  Com poucos sais e que causam a turgescéncia e a eventual lise (ruptu-
ra) da célula.

(28]  Com afinidade para com as moléculas de dgua; que atrai a dgua. Opée-
-se a hidréfobo.

[29]  Ou plasmodesmata; sing. plasmodesmo ou plasmodesma.



26 Outras caracteristicas da célula vegetal

entre os seres vivos (evoluiu de forma in-
dependente nas algas-verdes e nos fungos).
Os plasmodesmos permitem o transporte
polar de grandes moléculas, o que facilita a
nutri¢io de células especializadas (e.g., ele-

mentos crivosos) e o controlo fisiolégico o
élula

da diferenciacio celular. vegetal

Porém, a parede celular celulésica ca-
racteristica das plantas-verdes dificulta a
excregio de subprodutos téxicos do me-
tabolismo. Uma das solugées evolutivas
encontradas para este problema consistiu
na sua acumulagio num vactolo, que nas células mais
velhas ocupa a quase totalidade do protoplasma (-80%),
e comprime o citoplasma e o nucleo para a periferia da
célula. Além da acumulagio de residuos, o vactiolo foi
trabalhado pela evolugio para conferir rigidez estrutural
as células, acumular quimicos téxicos para os inimigos
das plantas ou armazenar substincias de reserva. O va-
ctiolo participa no processo de alongamento celular. Nas
plantas vasculares é determinante na protegao das células
contra a desidratacdo. A parede celular e o vactiolo sio
apenas duas das muitas carateristicas que diferenciam a
célula vegetal da célula animal, descritas ao pormenor nos
livros-texto de biologia.

Outras caracteristicas da célula vegetal

Além do citoplasma, vactiolo, nicleo e organitos celu-

s (Figura 13), as células vegetais contém, frequente-

lare
mente, inclusées de viria ordem; e.g., grinulos de amido
e cristais de oxalato de cdlcio. Dizem-se ergdsticas as subs-
tincias de reserva ou os subprodutos do metabolismo,
constituintes de acumulagdes intracelulares ou inclusos
na parede celular. As células com substincias ergésticas

caem, muitas vezes, no conceito de idioblasto (v.2.).

As réfides sao cristais alongados em forma de agulha
de oxalato de cilcio ou de carbonato de cilcio, comuns
e de fécil observagao microscépica, que se admite terem
algum efeito na conten¢io da herbivoria. Por exemplo
sao abundantes na Oxalis pes-caprae (Oxalidaceae), no
Chlorophytum comosum (Agavaceae) ¢ nos inhames [e.g.,
Calocasia esculenta (Araceae) e Xanthosoma sagittifolium).
Muitas gramineas e cucurbitdceas, entre outras plantas-
-com-semente, sobretudo nas células da epiderme, de-
positam grandes quantidade de silica, intra e/ou extra-
celularmente sob a forma de acumulag¢oes microscépicas
conhecidas por corpos de silica ou fitélitos (phytoliths).
As células com estas propriedades sao designadas por cé-
lulas silicificadas (silicified cells). Alguns investigadores
admitem que as deposigoes de silica sejam o resultado do
transporte inadvertido de dcido silicico a partir do solo,
uma vez que este tende a acumular-se nos tecidos vascu-
lares e nas células epidérmicas localizadas no final da cor-

[30]  Ou organelos celulares.
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Figura 13. Constituintes da célula vegetal. [Original].

rente respiratéria (Motomura ez al. 2000). Foi demons-
trado em gramineas tropicais que a formagao de corpos
de silica nas folhas é maior nas plantas provenientes de
pastagens sujeitas a uma herbivoria intensa e nas plan-
tas intensamente desfoliadas (McNaughton & Tarrants
1983). Aparentemente, a silicificagio dos limbos das gra-
mineas tem a funcio de deter a herbivoria.

Orientagédo da divisao celular

O desenvolvimento celular compreende trés proces-
S0s essenciais:

* Divisao e multiplicagdo celulares — incremento do
ntmero de células;

* Alongamento celular — aumento da dimensio das
células;

* Diferenciagdo celular — especializagio funcional
das células.

As células vegetais dividem-se por mitose, outro
tema abordado em detalhe nos livros de biologia geral.
A meijose é um evento constante mas raro no ciclo de
vida das plantas-terrestres, sempre associado com a pro-
ducio de esporos ("Ciclos de vida das plantas de esporulacdo

livre"). Nas plantas, a individualizagao das células filhas
(= citocinese) resultantes de mitose é de imediato suce-
dida pela formagao de parede celular. As células vegetais
estdo cingidas por uma parede celular rigida, portanto a
forma dos 6rgaos vegetais reflete os planos de orientagao
das mitoses e o crescimento celular durante o processo de
desenvolvimento. As divisoes celulares paralelas a superfi-
cie de um 6rgao — divisdes periclinais — aumentam a sua
espessura. As divisdes anticlinais sio perpendiculares a
sua superficie (Figura 15-A). Nos érgaos cilindricos (=
axiais) — raiz e caule — as divisoes celulares anticlinais,
por sua vez, podem ser transversas (perpendiculares ao
eixo longitudinal) (Figura 15-B) ou radiais (decorrem
num plano longitudinal). As divisdes anticlinais trans-
versas alongam os 6rgaos. As divisdes anticlinais radiais
ocorrem, por exemplo, no cdmbio vascular e na felogene
("Meristemas") em resposta as tensoes resultantes do au-
mento do didmetro de raizes ou caules causado pelo cres-
cimento secunddrio.
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Os TECIDOS VEGETAIS

Conceito de tecido vegetal. Planos de corte

Os tecidos sio aglomerados de células com uma
origem, estrutura e fungoes principais similares. Sao estu-
dados no 4mbito da histologia; a sua disposi¢ao espacial
nos 6rgaos ¢ o objeto da anatomia. Os cortes histolégicos
com técnicas de coloracio diferencial® continuam a ser
a técnica microscépica base da histologia e da anatomia
vegetais. No estudo histolégico-anatémico dos 6rgios ci-
lindricos distinguem-se trés planos de corte, consoante
a sua orientagdo em relacdo ao eixo longitudinal (= eixo
maior) (Figura 14):

* Plano transversal — plano perpendicular ao eixo

longitudinal;

* Plano radial (= longitudinal ou radial longitudinal)

— plano axial que intercepta o eixo longitudinal e
divide o 6rgao em duas partes iguais;

* Plano tangencial (= tangencial longitudinal) — pla-

no axial paralelo ao eixo longitudinal.

Vocdbulos similares sao usados para precisar a topo-
grafia das paredes celulares: parede tangencial (= pericli-
nal), parede radial ¢ parede transversal (Figura 14). As
paredes tangenciais podem ser internas ou externas, e as
paredes transversais anteriores ou posteriores.

Classificagao

Os tecidos das plantas vasculares dividem-se em dois
grandes grupos: (i) tecidos meristemdticos e (ii) teci-
dos definitivos (Figura 16). As células dos tecidos me-
ristemdticos multiplicam-se ativamente por mitose e,
por diferenciagdo, dao origem aos tecidos definitivos. Os
tecidos definitivos das plantas repartem-se por trés gran-
des grupos: (i) tecidos simples, (ii) tecidos complexos e
(iii) tecidos especiais (secretores). Os tecidos simples sio
constituidos por um tdnico tipo celular, pontualmente in-
terrompido por células com caracteristicas tnicas (idio-
blastos). Sao tecidos simples o parénquima, o colénqui-
ma e o esclerénquima. Cada um, por sua vez, é dividido
em multiplos subtipos de acordo com a sua funcio prin-
cipal. Os tecidos complexos envolvem mais de um tipo
celular. A epiderme, a periderme, o xilema e o floema
sdo tecidos complexos. No final deste capitulo fago uma
introducio muito breve aos tecidos secretores.

Em corte transversal, na raiz, no caule e nas folhas das
plantas-vasculares reconhecem-se trés sistemas de teci-
dos definitivos, continuos entre érgaos (da raiz para o
caule e do caule para as folhas), e distintos na fungao,
origem meristemdtica (ontologia) e na combinacio e ar-

[31]  Que diferenciam, geralmente pela cor, diferentes tipos celulares e de
tecidos.
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Figura 15. Representacdo esquematica da orientagdo das divisdes ce-
lulares em corte radial. A) Divisdo periclinal. B) Divisdo anticlinal trans-
versa. [Original].
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Figura 14. Planos de corte em o6rgdos cilindricos. A) Plano transversal.
B) Plano radial ou longitudinal. C) Plano tangencial. D) Qualificagdo das
paredes celulares tendo o eixo longitudinal por referéncia. [Original].



28 Meristemas

ranjo de tecidos simples e complexos. Para os designar
recupero, com pequenas simplificagoes, a terminologia
original do grande botinico alemio Julius von Sachs

[1832-1897] (Sachs 1874):
* Sistema tegumentar (= sistema de protecio)®”;
e Sistema vascular;
* Sistema fundamental.

No Tratado de Botinica de Sachs, e na bibliografia
subsequente, utilizam-se com um sentido andlogo os
termos tecido tegumentar, tecido vascular e tecido fun-
damental. O sistema tegumentar ou de protegao reves-
te exteriormente o corpo das plantas — medeia as trocas
de nutrientes, d4gua e gases com o exterior, e protege 0s
restantes tecidos de agressoes externas. Nas plantas ocor-
rem dois tipos de tecido de tegumentar, a epiderme e a
periderme, respetivamente caracteristicos do corpo pri-
mdrio e secunddrio. O sistema vascular transporta dgua
e nutrientes, secundariamente tem a fun¢io de reserva e
de suporte. O sistema vascular contém xilema e floema,
por vezes acompanhados por tecidos secretores. Integram
o sistema fundamental os tecidos que nio cabem nos
conceitos de tecido de protecio ou de tecido vascular. O
tecido fundamental é constituido por vérias combinagoes
de tecidos com fun¢io de suporte (colénquima e escle-
rénquima), de reserva (vérios tipos de parénquima), de
prenchimento (parénquima indiferenciado), de elabora-
¢ao (parénquima clorofilino), e de secregao.

Nas raizes e nos caules primdrios, constitui o cilindro
central (= cilindro vascular ou estela) o conjunto do
tecido vascular mais o tecido de suporte e fundamental
a ele associados (Figura 41, "Cilindro central"). Sobretudo
nos caules primdrios das eudicotiledéneas, por dentro
do anel definido pelos feixes vasculares ocorre uma outra
massa de tecido fundamental, a medula, que pela sua po-
sicao topografica é parte integrante do cilindro central. O
cortex corresponde 2 massa de tecido fundamental entre
o cilindro central e a epiderme.

A classificagio dos tecidos vegetais seguida neste
livro sintetiza o que acabei de referir (Figura 16). Mas
hd outras formas de classificar os tecidos definitivos das
plantas. Uma delas baseia-se na fungio dominante do
tecido, assim teremos tecidos de suporte (colénquima e
esclerénquima), tecidos de transporte (xilema e floema),
tecidos de protegao (epiderme e periderme), tecidos de
reserva (vdrios tipos de parénquima), tecidos de elabo-
ragio (clorénquima) e tecidos secretores, ¢ outros.

Meristemas

Os meristemas como aglomerados de células estaminais

Todas as células vivas da semente em germinagao se di-
videm por mitose. A progressiva diferenciacio celular que

[32]  Ou, talvez com menos propriedade, sistema dérmico.
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Figura 16. Tipologia dos tecidos vegetais adoptada nesta publicagdo.
[Original].
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Figura 17. Diferenciagdo celular (representacdo esquemadtica). N.b.,
cada seta representa mais do que uma geragdo de células. [Original].

acompanha o crescimento das plantas compromete pau-
latinamente esta capacidade. A produgio de novas células
nas plantulas recém-germinadas pronto fica restringida a
um tipo particular de tecido indiferenciado: os meris-
temas (meristems). Algumas células vegetais diferencia-
das, sobretudo nos tecidos definitivos parenquimatosos,
podem, pontualmente, desdiferenciar-se e dividir-se em
érgaos nao danificados, geralmente sem grande impacto
na estrutura e funcionamento do corpo das plantas. O
retorno de células diferenciadas, geralmente parenquima-
tosas, & condi¢do meristemdtica, pelo contrério, ¢ deter-
minante na sobrevivéncia das plantas em caso de aciden-

te, parasitismo ou velhice ("Reparacio de feridas. Resposta ao
corte") e nos processo de "Multiplicacio vegetativa".
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Quadro 6. Tipologia dos meristemas vegetativos indeterminados.
Critério/Tipo Descrigdo

Quanto a origem

Meristemas primarios
(primary meristems)

Meristemas 29

Subtipos

A sua origem remonta as células embrionarias, sem que Meristema apical caulinar (shoot apical meristem), meristema
tenha ocorrido uma interrupgdo da atividades meriste- apical radicular (root apical meristem), meristemas axilares

mdtica ; o adjetivo “primdrio” explicita a continuidade (axillary meristems), meristema de espessamento* primario
meristematica entre as células embrionarias e as células (primary thickening meristem) e meristemas intercalares (inter-

iniciais dos meristemas primarios.

Meristemas secundarios_
(secondary meristems)

calary meristems). Sdo também considerados primarios os mer-
istemas das inflorescéncias e das flores.

Resultam da desdiferenciagdo celular (e.g., de células Cambio vascular (vascular cambium) (= cambio libero-lenhoso
parenquimatosas), ou da reativacdo de células com ca- ou, simplesmente, cambio), felogene (phellogen) (= cambio

pacidade meristematica temporariamente interrompida suberoso ou cdmbio subero-felodérmico, cork cambium) e me-
(e.g., células procambiais) que ocorrem em regides do ristema de espessamento secundario (secondary thickening

caule e da raiz dominadas por células diferenciadas.

Quanto a posi¢do

Meristemas apicais
(apical meristems)

Meristemas laterais
(lateral meristems)

Meristemas intercalares

(intercalary meristems) embutidos entre tecidos ja diferenciados.

* Ou “de engrossamento”, primario ou secundario.

Os meristemas sio tecidos de células estaminais®®.

Os meristemas abarcam ainda as células descendentes das
células estaminais programadas para se diferenciarem (cé-
lulas progenitoras), com ou sem evidéncias histolégicas
de diferenciagdo, que mantém a capacidade de se dividi-
rem. Nas preparagoes histoldgicas, as células estaminais
destacam-se pelo citoplasma denso sem vactiolos ou com
vactiolos muito pequenos, pelas paredes celulares delga-
das, geralmente angulosas, e por um nicleo de grande
dimensdo. Permanecem indiferenciadas em aglomerados
compactos sem espagos intercelulares e nio envelhecem
— s30 virtualmente imortais e a origem de todas as células
diferenciadas. Duas propriedades caracterizam as células
estaminais (stem cells), tanto vegetais como animais: (i)
a capacidade de se autoperpetuarem, produzindo novas
células estaminais; (ii) a capacidade de se diferenciarem
em tipos especializados de células. A divisao celular nos
meristemas tem, entdo, a dupla fun¢ao de manter o me-
ristema repleto de células estaminais e de diferenciar te-
cidos e érgaos (Figura 17). As células progenitoras (pro-
genitor cells), ao contrério das células estaminais, nao sao
capazes de se dividir indefinidamente (e autoperpetuar-
-se): sofrem um certo ndmero de mitoses e todas as suas
descendentes convertem-se em células diferenciadas e,
geralmente, evidenciam sinais de especializagao celular.
O contacto entre os aglomerados de células estaminais e
de células progenitoras no interior dos meristemas apicais
¢ dificil de precisar.

Todas as células meristemdticas procedem de um
grupo restrito de células estaminais, das chamadas células
iniciais. As iniciais dividem-se lentamente constituindo

[33]  Células-tronco na terminologia brasileira.

meristem).

Localizados nos apices de caules ou raizes. Num sentido Meristema apical caulinar e meristema apical radicular, meris-
alargado incluem os meristemas axilares do caule,

tema axilar.

Revestem em extensdo variavel os érgdos axiais (caule e Cambio vascular, felogene, meristema de espessamento prima-
raiz) promovendo um aumento em diametro.

rio e meristema de espessamento secundario.

Meristemas primarios préprios das monocotiledéneas, Meristemas intercalares folheares (leaf intercalar meristems);

meristema intercalar caulinar (stem intercalar meristem).

uma espécie de reserva que alimenta de células as restan-
tes regides do meristema. A células inicias sdo essenciais
para mitigar o envelhecimento genético ("Sexualidade e
ciclo de vida das plantas"). Os meristemas apicais das algas

(com crescimento apical), de ‘briéfitos’ e de muitos ‘pte-
ridé6fitos’ tém uma tnica inicial. No dpice dos meristemas
apicais das plantas-com-semente coexistem mais do que
uma célula inicial. Nos meristemas apicais radiculares das
angiospérmicas ocorre um grupo particularmente alarga-
do de iniciais que praticamente nio se divide organizado

num centro quiescente ("Anatomia da raiz"). O cAmbio e
a felogene tém uma tnica fiada de iniciais (Beck 2010).

Tipos de meristemas

A polaridade embriondria é definida num estidio
inicial da diferencia¢do da semente, persistindo duran-
te todo o ciclo de vida da planta, até a senescéncia. Os
polos (= dpices) radicular e caulinar do embriao acolhem
aglomerados de células com capacidade meristemdtica
permanente que ddo origem, apds a germinacio da se-
mente, aos meristemas primdrios apical radicular e apical
caulinar (Quadro 6). O alongamento liderado pelos me-
ristemas primdrios apical radicular ¢ caulinar gera o
corpo primdrio das plantas. O didmetro do dpice radi-
cular onde se aloja o meristema apical radicular ronda os
0,2 mm; este diAmetro é maior e mais varidvel nos caules.

O desenvolvimento pds-embriondrio das plantas ¢ es-
sencialmente controlado pelas células estaminais contidas
nos meristemas apicais. Esta caracteristica permite, como
referi ("Organizacio do corpo das plantas-com-semente"), que

organismos sésseis como as plantas sejam capazes de
adaptar a diferenciacio dos 6rgaos e a forma as condigoes
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ambientais. Os meristemas apicais caulinares, a0 mesmo
tempo que diferenciam caule e folhas deixam na axila das
folhas pequenos aglomerados de células meristemdticas
que tomam o nome de meristemas axilares (Figura 18).
Os meristemas axilares sio os responsdveis pela ramifi-
cagdo da parte aérea das plantas. Depois de ativados em
nada se distinguem de um meristema apical. As raizes
nao tém meristemas axilares: a sua ramificagio segue um
mecanismo diferente do caule ("Morfologia da extremidade

radicular e ramificacdo").

Nos meristemas apicais radiculares e caulinares, as
células estaminais, 7.e., as células iniciais mais as suas
descendentes diretas, constituem o promeristema (pro-
meristem) (Steeves & Sussex 1989). A maior parte dos
autores inclui ainda nos meristemas apicais regioes te-

34, recém-produzidas pelas células

ciduais de transigao!
estaminais, constituidas por células progenitoras. Estas
células demonstram uma intensa atividade mitética, e
estdo geneticamente programadas para a especializacio e
diferenciagio em tipos celulares e teciduais especificos. O
destino das células progenitoras é determinado pela sua
posicdo espacial no interior do meristema. Distinguem-
-se trés regioes teciduais de transi¢ao (Beck 2010) (Figura
18): a protoderme (protoderm), o meristema funda-
mental (ground meristem) e o procambio (procambium),
que geram, respetivamente, a epiderme, o tecido funda-
mental cortical e medular, e a vasculatura primdria (mais
0 periciclo na raiz). Nos meristemas apicais caulinares,
logo abaixo do promeristema, distinguem-se primérdios
folheares em constru¢io por meristemas folheares.

Nas monocotiledéneas, e em algumas dicotiledéneas,
o meristema apical caulinar ¢ coadjuvado por um me-
ristema de espessamento primdrio (DeMason 1983)
("Espessamento primario e secundario do caule nas monocotile-

déneas"). Nas monocotiledéneas, e em algumas familias
de dicotiledéneas (e.g., Caryophyllaceae e Polygonaceae;
Khan 2002), persistem bandas de células meristemdticas
na regiao do nd, encravadas entre tecidos ji diferencia-
dos, que facultam um alongamento intercalar dos en-
trends. Estes meristemas podem, inclusivamente, ser ati-
vados em caules ja maduros. O alongamento dos caules
das palmeiras-rattan (palmeiras trepadeiras tropicais da
subfamilia Calamoideae) atinge os 6 m/ano através de
crescimentos intercalares com mais de 2 m em apenas
3-4 entrends (Henderson 2002). Os meristemas inter-
calares das gramineas situam-se na base dos entrends,
evidenciado-se através de uma pequena constrigao no
colmo. Contribuem mais para o crescimento dos caules e
para a exposicao das inflorescéncias do que os meristemas
caulinares apicais ("Desenvolvimento e arquitetura das grami-

neas"). As gramineas possuem ainda meristemas interca-
lares folheares, um na base da bainha e outra na base do

limbo ("Crescimento e desenvolvimento da folha").

[34]  Meristemas primdrios ou subzonas meristemdticas para outros autores.
O termo meristema primdrio assim usado ¢ equivoco (Quadro 6).
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Figura 18. Estrutura do meristema apical caulinar (corte radial). [Adap-
tado de www.doctortee.com].

A grande maioria das monocotiledéneas e muitas di-
cotiledéneas herbdceas anuais s6 tém crescimento pri-
mdrio: a forma e a espessura dos caules é exclusivamente
atribuida pelos meristemas primdrios (Dickison 2000).
Nas gimnospérmicas e nas dicotiledéneas 5./ com cres-
cimento secunddrio, o crescimento processa-se a dois
tempos, governado por meristemas vegetativos distintos:
as raizes e os caules primeiro alongam-se pela extremida-
de através da acio de meristemas apicais primdrios; numa
fase posterior, geralmente prontamente iniciada, aumen-
tam de didmetro (engrossamento) com a produgio do
corpo secunddrio pelos meristemas secunddrios. A for-
magio do corpo secundério depende de dois meristemas
laterais especializados: o cAmbio vascular e a felogene. A
alusdo a sua lateralidade denota que se dispoem no senti-
do do eixo caulinar ou radicular onde estao alojados. Nas
monocotiledéneas com crescimento secunddrio entra em
jogo o meristema de espessamento secunddrio.

O cambio ¢ uma delgada, sensivel e continua pelicula
cilindrica de células meristematicas, de uma a vdrias célu-
las de espessura, que percorre todo o corpo secunddrio das
plantas (raizes e caules secunddrios), imediatamente por
debaixo da casca. A presenca de cAmbio nas folhas ¢ in-
comum. O ciAmbio produz centriptamente (para dentro)
xilema e centrifugamente (para fora) floema. Regra geral
diferencia-se a pouca distAncia dos meristemas apicais
por entre os feixes primdrios de floema e xilema. A felo-
gene tem uma estrutura semelhante ao cimbio — produz
a periderme, um tecido complexo de protecio que subs-
titui a epiderme nos caules e raizes com crescimento se-
cundirio. Como adiante refiro ("Periderme e ritidoma"), a

felogene, ao invés do cAmbio, ¢é ciclicamente reiniciada.
O cimbio vascular, a felogene ¢ 0 meristema de espes-
samento secunddrio sio descritos com mais detalhe no
capitulo dedicado ao caule (“Estrutura secundéria do caule").
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A vida pés-embri6nica®’ das plantas-com-semente
pode ser dividida em duas fases: fase vegetativa ¢ fase
reprodutiva (= generativa). A transi¢io da fase vegeta-
tiva para a fase reprodutiva implica a conversao de todos
ou de parte dos meristemas vegetativos (vegetative me-
ristem), concretamente de meristemas apicais ou axilares
caulinares, em meristemas reprodutivos (reproductive
meristems) ("Juvenilidade. Inducdo e diferenciacio florais"). As

plantas anuais, bienais e monocdrpicas perenes entram
na fase reprodutiva e senescem pouco depois da frutifi-
cagdo. Nas plantas perenes policdrpicas, a fase reprodu-
tiva estd relacionada com a capacidade de alternar, ou de
somar, a produgao de gemas vegetativas com a diferencia-
¢ao de gemas florais ou mistas ("Gemas"). Os meristemas
vegetativos sao classificados de acordo com dois critérios:
origem e posi¢ao (Quadro 6). Nas plantas-com-flor, os
meristemas reprodutivos passam por duas fases: meriste-
ma da inflorescéncia (inflorescence meristem), enquanto
diferenciam as estruturas da inflorescéncia, ¢ meristema
floral (floral meristems), quando formam flores.

Uma outra classificacgio dos meristemas refere-se a
sua determinagdo (Sablowski 2007). Os meristemas de-
terminados (determinate meristem) estio geneticamente
programados para cessar a producido de novas células
uma vez atingido um estddio de desenvolvimento es-
pecifico. Produzem estruturas com dimensio e formas
determinadas; e.g., folhas (meristemas folheares) e flores
(meristemas florais). Os meristemas indeterminados
(indeterminate meristem) estio envolvidos no crescimen-
to de 6rgaos indeterminados, i.c., da raiz, do caule e,
por vezes, da inflorescéncia. Os meristemas florais sao o
melhor exemplo de meristema determinado.

Os meristemas podem diferenciar-se a partir de te-
cidos definitivos, numa posi¢ao distinta dos meristemas
enumerados no Quadro 6. Estes meristemas “fora do
lugar” sio designados por meristemas adventicios, e,
eventualmente, dao origem a 6rgaos adventicios (e.g.,
raizes e caules adventicios). Os meristemas adventicios
tém origem em (i) células parenquimatosas definitivas
que mantiveram a capacidade de se desdiferenciar e re-
tomar uma capacidade meristemdtica, ou em (ii) células
cambiais (Hartmann ez a/. 2014a). As células parenqui-
matosas definitivas em causa geralmente estdo situadas
nos raios xilémicos e floémicos, no periciclo caulinar, ou
em lacunas ("Cilindro central"). A diferenciagao de meriste-
mas pode ser antecedida pela forma¢io de um calo mais
ou menos volumoso. Os calos sao proliferacoes celulares
irregulares de células parenquimatosas que se formam em
feridas ou cortes, que tém a sua origem em células paren-
quimatosas definitivas. Diz-se que os 6rgaos adventicios
diferenciados a partir de calos tém uma organogénese
indireta. Implicitamente, nos outros casos a organogé-
nese ¢ direta.

[35]  Que se segue a germinagao das sementes.
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Figura 19. Aerénquima num
peciolo de Nuphar luteum
(Nymphaeaceae) «nenufar-
-amarelo»; n.b., dois escleri-
tos no centro da figura. [Deys-
son (1965)].

Tecidos definitivos simples

Parénquima

O conceito de parénquima (parenchyma) inclui
todos os tecidos pouco especializados, tanto de forma-
¢ao primdria como secunddria, que enchem os érgaos das
plantas. O parénquima foi o primeiro tecido a evoluir.
As 'algas-verdes' sdo inteiramente constituidas por um
parénquima fotossintético ndo especializado. A impulsao
da dgua torna os tecidos de suporte desnecessdrios nestas
plantas. O nimero de tecidos e de tipos especializados de
parénquima aumentam a medida que se avanca na drvore
filogenética das plantas. As angiospérmicas sio o grupo
de plantas-terrestres com maior diversidade de tecidos.

O parénquima ¢ constituido por células com paredes
delgadas, sem parede celular secundéria, de forma polié-
drica, com grandes vactiolos, organizadas em tecidos com
abundantes espacos intercelulares. O vactiolo acumula
todo o tipo de secregoes como sejam o amido, cristais de
substincias varias (sobretudo oxalato de cilcio, silica e
carbonato de cdlcio), dleos, taninos e pigmentos hidros-
soltveis. As células parenquimatosas sio totipotentes e
mantém a capacidade de regredirem em células meris-
temdticas, geralmente apés traumatismo (e.g., rotura de
um ramo), com a diferenciacio de um calo. Muitos teci-
dos secretores enquadram-se no conceito de parénquima.
Embora a firmeza das plantas se deva, em grande parte,
aos tecidos vasculares e aos tecidos de suporte (colénqui-
ma e esclerénquima), a células do parénquima quando
tirgidas tém também aqui um papel relevante. As plantas
herbéceas e as folhas murcham quando os tecidos paren-
quimatosos perdem turgidez.

O parénquima fundamental ou de preenchimento
enche o cértex e a medula de caules e raizes. O aerénqui-
ma ¢ um tipo de parénquima com abundantes espagos
vazios entre as células, comum nas plantas aqudticas ou
anfibias (e.g., arroz), ou no peciolo da bananeira e outras
monocotileddneas Zingiberales. Foi também detetado nas
raizes finas de drvores ciclicamente ou permanentemente
submersas pela toalha fredtica (David ez al. 2013). O ae-
rénquima facilita o transporte de gases de e para as partes
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das plantas (Figura 19) que tém dificuldade de aceder ao
oxigénio, e libertar-se do diéxido de carbono produzido
pela respiragao celular. Designa-se por clorénquima (=
parénquima clorofilino) o parénquima de células fotos-
sintéticas, proprio do mesofilo das folhas e do cértex dos
caules primdrios, Reconhecem-se dois tipos de clorén-
quima: em paligada (com células alongadas, compacta-
das) ou lacunoso (com grandes espagos intercelulares)
(Figura 84). O parénquima de reserva, por exemplo das
raizes e caules tuberosos e das sementes, pode ser amild-
ceo, inulifero, oleaginoso ou sacarino consoante o tipo
de substancias que acumula. Os catos e outras plantas
xeromorficas®® acumulam 4gua num parénquima aqui-
fero. O parénquima ¢ o tecido base das partes ediveis
dos frutos. Como se verd, o parénquima lenhoso tem
um papel determinante na estrutura e funcionamento do
lenho (“Estrutura secundaria do caule"). Sobretudo nas dreas

de xilema nio funcional e na vizinhanca de infecoes fin-
gicas, o protoplasma das células de parénquima lenhoso
atravessa as pontuacoes ¢ invade e sela o limen dos ele-
mentos traqueais vizinhos. As tiloses (zylosis), nome por
que sao conhecidas estas penetragdes em forma de balio,
sa0 um processo fundamental na compartimentacio das
infegoes de fungos lenhicolas ("Reparacio de feridas. Respos-
ta ao corte") (Figura 20). Os tipos de parénquima agora
apresentados desempenham fungdes precisas na planta. A

discriminagio de subtipos do parénquima continua pela
sua localizagdo no interior do cormo; e.g., parénquima
cortical, medular, vascular, etc.

No endosperma, no contacto entre tecidos esporo-
fiticos e gametofiticos nos 'briéfitos' e 'pteridéfitos’, ou
nas termina¢oes dos feixes vasculares dos frutos em de-
senvolvimento, das folhas, nectdrios ou glandulas, por
exemplo, observam-se células especializadas, geralmente
de tipo parenquimatoso, caracterizadas pela presenca de
invaginagoes na parede celular forradas pela membrana
plasmdtica, que aumentam a relagao superficie/volume
celular. Estas células, ditas de transferéncia, tém a funcio
de facilitar o movimento de agticares e aminodcidos entre
os espacos extracelulares e o interior das células (Offler ez
al. 2003). As células de transferéncia foliares estao envol-
vidas na transferéncia dos agucares produzidos nas células
fotossintéticas do mesofilo para o floema, que depois os
redistribui pelo corpo da planta.

Colénquima

O colénquima e o esclerénquima tém uma func¢io de
suporte. Podem também aumentar a resisténcia a insec-
tos picadores-sugadores (Ammar ez al. 2014). As células
do colénquima, ao invés do esclerénquima, sio vivas.
Distinguem-se das células parenquimatosas por serem
mais alongadas e flexiveis, e por apresentarem uma parede
primdria refringente ao microscépio, assimetricamente
espessada, sobretudo com celulose. As células de colén-

[36]  Com adaptagdes morfoldgicas a secura eddfica (do solo).
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Figura 20. Tiloses em vasos
lenhosos de Robinia pseu-
dacacia (Fabaceae); n.b.,
espessamentos anelares da
paredes dos vasos e a pro-
veniéncia das tiloses. [Adap-
tado de Holman & Robbins
(1939)].
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quima nio tém parede secunddria, nem espessamentos
com lenhina. Organizam-se em feixes longitudinais,
frequentemente de posi¢io subepidérmica. Distendem-
-se sob o efeito de forcas de tragao; suspendida a tragao
nao regressam a forma inicial. Estas duas caracteristicas
permitem-lhes acompanhar o crescimento dos érgaos
jovens. O colénquima estd muito associado aos dérgios
primdrios sendo determinante na resisténcia mecanica
oferecida pelos caules jovens, folhas e raizes aéreas das di-
cotiledéneas s... E raro nas raizes subterrineas e profuso
nos caules primdrios angulosos, por exemplo nas familias
Lamiaceae e Verbenaceae. Nas monocotiledéneas a mesma
func¢do é desempenhada pelo esclerénquima.

Esclerénquima

Todas as células vegetais tém, numa fase inicial, uma
parede primdria celulédsica. A diferenciagao do esclerén-
quima passa pela deposicio de uma parede secunddria
com uma levada proporcio de lenhina, e pela morte do
protoplasto””). E um tecido afim dos elementos traqueias
do xilema, mas sem fungio de transporte. O esclerénqui-
ma aparece tanto nNo corpo primdrio, como no corpo se-
cunddrio, estando associado a érgaos maduros cujo cres-
cimento jd terminou. D4 resisténcia as partes mais rigidas
das plantas (e.g, frutos secos e tegumento da semente).

Reconhecem-se dois tipos de células esclerenquimato-
sas: os escleritos e as fibras. Os escleritos®® (= células pé-
treas) sio células esclerenquimatosas de forma irregular,
isodiamétricas ou, pelo menos, mais curtas do que as cé-

[37]  As fibras vivas (living fibers) sio uma excegdo. Retém um protoplasto
vivo desempenham fun¢ées e mostram uma morfologia préxima do parénqui-
ma lenhoso (Evert 2006).

[38]  Esclereidos na terminologia brasileira.
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Figura 21. Fibras extraxilémicas liberianas primarias de linho. A) Corte transversal de um caule de Linum; n.b., crescimento secundario
(sdo visiveis dois anéis de crescimento e um terceiro em formacgdo) e epiderme por enquanto ndo substituida por uma periderme. B) Planta
cultivada. [A) Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection; interpretagdo das estruturas anatémicas da responsabilidade do

autor. B) Braganga; foto do autor.]

lulas das fibras, e com mais pontua¢des do que estas. Os
escleritos surgem isolados e distribuidos ao acaso noutros
tipos de tecidos, ou entio em grupos ou em camadas. Sao
relativamente raros nas monocotiledéneas. Os escleritos
isolados atribuem o gratinado caracteristico da polpa das
péras maduras. A acumulagio de camadas organizada de
escleritos explica a rigidez do tegumento das sementes,
do endocarpo das drupas e dos frutos secos. Os escleritos
sao classificados de acordo com a sua forma e dimensao;
e.g., macroescleritos, braquiescleritos, escleritos coluna-
res, etc.

Constituem as fibras (= fibras esclerenquimatosas)
células de esclerénquima muito mais compridas do que
largas, fusiformes, ponteagudas, e de limen muito redu-
zido. Chegam a atingir 20cm e mais de comprimento.
Deformam-se sob tensio mas tém tendéncia a retor-
nar 4 forma inicial. Surgem agrupadas em feixes numa
grande variedade de tecidos. As fibras esclerenquimatosas
classificam-se em xilémicas (xylary fibers, wood fibers) ou
extraxilémicas (extraxylary fibers) consoante se encon-
trem, ou ndo, imersas no xilema, ¢ como primdrias ou
secunddrias se tém origem em meristemas primdrios ou
secunddrios.

As fibras xilémicas sao parte integrante do xilema. Em
funcio da espessura da parede celular e do tipo de pon-
tuagdes sao divididas em dois grupos: fibras libriformes
e fibrotraqueidos. As fibras libriformes (libriform fibers)
apresentam paredes secunddrias muito espessas com pon-
tuagdes simples (2.7.), e os fibrotraqueidos (f1ber-trachei-
ds) paredes comparativamente mais finas, geralmente
com pontuagdes arcoladas. As gimnospérmicas nao tém
fibras libriformes e sé raramente fibrotraqueidos.

As fibras extraxilémicas situam-se no cértex, na vizi-
nhanca (por fora) do cilindro vascular, no floema (com

uma origem meristemdtica comum com os tubos crivo-
s0s), ou dispersas ao longo das folhas designando-se, res-
petivamente, por fibras corticais, fibras perivasculares
(= fibras periciclicas), fibras liberianas (= fibras floémi-
cas) ou fibras foliares (Dickison 2000). Nas monoco-
tiledéneas, mas também em vdrias dicotiledéneas como
em Cucurbita (Cucurbitaceae) e em Aristolochia (Aristo-
lochiaceae), as fibras perivasculares envolvem firmemen-
te os feixes vasculares constituindo, no seu todo, feixes
fibrovasculares. Além das fibras perivasculares, o colmo
de muitas gramineas ¢ enrijecido com fibras corticais,
por baixo da epiderme. As fibras liberianas sio muito
frequentes nas dicotiledéneas. A flexibilidade dos sar-
mentos da videira deve-se a presenca de fibras liberianas
primdrias e secunddrias. As fibras extraxilémicas tém uma
grande importincia téxtil, sendo extraidas em mais de
40 familias de plantas. As fibras macias ou moles (soff
fibers, bast fibers), pela sua flexibilidade e elasticidade, sao
produzidas a partir das fibras extraxilémicas caulinares,
floémicas ou corticais, de dicotileddneas; e.g., Corchorus
capsularis (Malvaceae) juta», linho (Figura 21) e cAnha-
mo. A fibras duras (bard fibers) sao ricas em lenhina e
provém das folhas (fibras foliares) de monocotiledéneas;
e.g., Agave sisalana (Agavaceae) sisal».

Tecidos complexos

Tecido de protecio

Epiderme

A epiderme ¢ uma camada celular continua e com-
pacta (sem espagos intercelulares), por regra unisseriada
(com uma assentada de células), que cobre todo o exte-
rior do corpo primdrio das plantas. A epiderme é multi-
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pla (= plurisseriada ou pluriestratificada), por exemplo,
nas folhas dos Ficus (Moraceae) figueiras» e nas raizes
com velame. A epiderme geralmente é substituida pela
periderme nos érgaos com crescimento secunddrio.

A epiderme de caules primdrios e folhas é constituida
por vdrios tipos de células. Dominam este tecido comple-
xo células pouco especializadas, transparentes, de grandes
vactolos, com poucos a nenhuns cloroplastos, alongadas
no sentido do eixo longitudinal do 6rgao. Esta matriz
celular é interrompida por tipos celulares particulares,
como sejam as células-guarda e as células anexas (= sub-
sidiarias) constituintes do complexo estomatico, células
motoras ou buliformes ("Epiderme"), células com paredes
espessadas com silica (células silicificadas, "Célula vege-
tal") ou suberina (células suberosas), nectdrios e um sem
nimero de emergéncias (e.g., pelos, papilas, células secre-
toras; "Emergéncias"). Na epiderme da raiz diferenciam-se
pelos radiculares. Como explico nos pontos dedicados a
anatomia da raiz, caule e folha, identifica-se, por vezes,
por debaixo da epiderme, uma camada celular j4 perten-
cente ao tecido fundamental: a hipoderme. Embora s6
discrimindveis através de estudos histolégicos, as camadas
internas da epiderme multisseriada e a hipoderme tém
uma ontogénese distinta: a epiderme, uni ou multisseria-
da, é diferenciada na protoderme, a camada mais externa
dos meristemas apicais radicular e caulinar; a hipoderme
provém do meristema fundamental.

Reveste exteriormente a epiderme uma camada cerosa
protetora — a cuticula —, por vezes complementada com
expansoes de ceras epicuticulares. O principal consti-
tuinte da cuticula — a cutina — é um composto lipidico
hidréfobo. A cuticula, para além de conferir resisténcia
a parasitas e a agentes fisicos abrasivos (e.g., poeiras e
cristais de cloreto de sédio), ¢ largamente impermedvel
a gases e liquidos, e, consoante os casos, reflete, difunde
ou concentra os raios solares. A sua espessura é um fator
determinante nas perdas de dgua por transpiragao. Foi
demonstrado que a cuticula é mais espessa nas folhas ex-
postas ao sol, e que muitas plantas aumentam a deposicio
de substincias lipidicas em resposta a exposigoes prolon-
gadas a défices de dgua no solo (Skoss 1955). A cuticula
e a compactagdo das células epidérmicas providenciam,
apesar de tudo, alguma sustentagio mecénica aos tecidos
primdrios. A cuticula de Copernicia prunifera (Arecaceae)
«carnatba», uma palmeira endémica do nordeste brasilei-
ro, ¢ suficientemente espessa para ser explorada comer-
cialmente, obtendo-se a cera-de-carnauba.

Periderme

O aumento de didmetro dos caules secunddrio — tanto
nas monocotiledéneas como das dicotiledéneas e nas
gimnospérmicas — cria tensdes mecinicas em todos os te-
cidos exteriores ao cAmbio. Sem o apoio de um meriste-
ma especializado na produgio de periderme — a felogene
(= cAmbio suberoso ou cAmbio subero-felodérmico) — os
caules abririam fendas expondo as células vivas do floema
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e do cimbio ao exterior. Ao contririo do cAmbio, a felo-
gene tem uma duragio temporal limitada.

A felogene produz felema para o exterior e feloderme
para o interior (Figura 72-A). O felema (= suber) ¢ um
tecido de células mortas na maturagio, espessadas com
suberina, uma substincia hidrofébica, por vezes comple-
mentada com lenhina. A suberina tem por fungao reduzir
as perdas de dgua e proteger as plantas contra parasitas,
impactos de objetos e a radiagio solar. Confere, como a
lenhina, protecio contra os efeitos mutagénicos da radia-
¢ao ultravioleta (Krizkovd et al. 1999) A feloderme (=
cortex secunddrio) ¢ um tecido parenquimatoso de re-
serva. O conjunto “feloderme + felogene + felema” cons-
titui a periderme. A periderme substitui geralmente a
epiderme nos caules e raizes com crescimento secunddrio.
A felogene (e a periderme) pode ainda diferenciar-se nas
feridas ou nas regides de abcisio de folhas e frutos. No
primeiro caso contribui para a reparagio de feridas, e no
segundo ao formar uma zona de abcisdo impele a queda
de folhas e frutos. O estudo da periderme é aprofundado
no capitulo dedicado ao caule ("Periderme e ritidoma").

Tecido fundamental

O tecido fundamental encontra-se nas partes do
corpo primdrio das plantas niao ocupadas pela epiderme,
tecido vascular e cavidades (Rudal 2007). Corresponde
a maior parte da massa do corpo primdrio das plantas.
Desempenha diversas fungoes — e.g., fotossintese, reserva,
secregdo, preenchimento, suporte e reparagio de feridas
— sendo regra geral constituido por uma matriz de parén-
quima, variavelmente complementada com colénquima,
esclerénquima e tecidos secretores. E diferenciado nos
meristemas apicais. Nas monocotiledéneas tanto os me-
ristemas de espessamento primdrio e secunddrio, como os
meristemas intercalares produzem tecido fundamental.

Tecido vascular

@) transporte dC égua e nutrientes

O:s fisiologistas nomeiam a componente nio viva das
plantas por apoplasto, e por simplasto o conjunto dos
protoplastos. Integram o apoplasto as paredes celulares,
os espagos intercelulares e o limen (= interior) dos ele-
mentos traqueais (por serem células mortas). Os plasmo-
desmos fazem do simplasto um sistema continuo que se
alastra a toda a planta. No corpo das plantas, o movimen-
to da dgua e nutrientes a curta distdncia faz-se por duas
vias: por difusdo pelo apoplasto (via apopldstica), ou pelo
interior das células (via simpldstica). Nas raizes, as bandas

de Caspary ("Epiderme e cértex" da raiz) obrigam os solutos
a penetrar nas células da endoderme, interrompendo a
via apopldstica. A cuticula ¢ a periderme também inter-
rompem o apoplasto. As células de transferéncia desem-
penham um importante papel no movimento de nutrien-
tes entre o simplasto e o apoplasto.
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O transporte a longa distincia de dgua e nutrientes
nas plantas vasculares ¢ assegurado pelos tecidos vascula-
res, i.e., pelo xilema e floema, geralmente anatomicamen-
te associados em feixes vasculares. O xilema transporta
a 4gua e os nutrientes absorvidos e processados na raiz
para a parte aérea; o floema redistribui os produtos da
fotossintese. O movimento do fluido xilémico®” ¢ gover-
nado por forgas fisicas e faz-se da raiz para a canépia no
sentido longitudinal. No xilema secunddrio ocorre algum
movimento lateral através do parénquima dos raios xilé-
micos ("Espessamento primério e secundario do caule nas mo-

nocotiledéneas"). O movimento do fluido floémico con-
some energia e ¢ multidirecional, dos tecidos de reserva
ou dos 6rgaos produtores (folhas e caules herbdceos) para
aos centros consumidores (e.g., raiz, meristemas, flores,
frutos, ou tecidos de reserva), as sources e sinks da biblio-
grafia de fisiologia vegetal. O xilema e o floema primdrios
sdo diferenciados pelo procAmbio; o xilema e o floema
secunddrios pelo cAmbio vascular ("Meristemas"). A maior
parte da biomassa das plantas lenhosas é constituida por
xilema secunddrio, também conhecido por lenho. Nas
plantas sem crescimento secunddrio, o floema e o xilema
primdrios nio sio renovados e permanecem funcionais
durante toda a vida da planta.

Xilema

O xilema acumula as fun¢oes de transporte, de supor-
te e de reserva. E composto por diferentes combinagoes
de (i) vasos lenhosos e/ou traqueidos, (ii) fibras xilémi-
cas, e (iii) parénquima lenhoso. Menos constantes siao
os escleritos e os vasos lacticiferos (que produzem ldtex).
Constituem os traqueidos (= tracdides, tracheids) e os
vasos lenhosos (= traqueias, vessels) maduros dois tipos
de células, respetivamente, os traqueidos®” e os elemen-
tos dos vasos. Os traqueidos e os elementos dos vasos
sdo genericamente designados por elementos traqueais
(tracheary elements). Tém em comum paredes secundi-
rias espessas reforcadas com deposigoes de lenhina, e o
facto de nio reterem o protoplasma na maturidade — sao
células mortas. As células precursoras dos elementos tra-
queais estdo, portanto, sujeitas a uma morte programa-
da (programmed cell death). Os traqueidos desempenham
a dupla funcio de suporte e transporte; os elementos dos
vasos, exceptuando os tipos ancestrais, tém unicamente
uma funcio de transporte. As fibras xilémicas tém es-
sencialmente uma fun¢io de suporte. O parénquima le-
nhoso tem um papel importante de reserva e de suporte
metabdlico do tecido xilémico. Serd discutido com mais
detalhe no ponto "Estrutura secundéria do caule".

Os traqueidos (rracheids) tém uma forma fusiforme,
pequeno didmetro (atingem os 80 wm de didmetro), uma
elevada relagio comprimento/largura e uma parede se-
cunddria bastante homogénea. Nos feixes vasculares, os

[39]  Fluido xilémico ou seiva xilémica. Fluido floémico ou seiva floémi-
ca. Os termos seiva bruta e seiva elaborada estio a cair em desuso.

[40]  Atencdo: o termo traqueido usa-se na dupla ace¢io de célula e tecido.
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Figura 22. Pontuagdes areoladas em traqueidos nas gimnospérmicas:
Thuja occidentalis (Cupressaceae). A) Corte radial (em cima). B) Corte
tangencial (em baixo). N.b., pontuagBes nos traqueidos (a) e raios unis-
seriados de parénquima lenhoso radial (b); as gimnospérmicas ndo tém
vasos lenhosos. [Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection;
interpretagdo das estruturas anatémicas da responsabilidade do autor].

traqueidos nido se justapéem axialmente, antes lateral-
mente, comunicando entre si por intermédio das pontua-
coes. O fluido xilémico circula entre traqueidos através
das pontuagoes porque a parede celular secundaria, em
consequéncia das deposi¢ao de lenhina, nao é permedvel
a solu¢des aquosas (Figura 24).

Os elementos dos vasos (vessel elements) sio mais
curtos e de maior didmetro (até 0,5 mm) do que os tra-
queidos. Dispdem de duas placas de perfuragiao, uma em
cada extremidade, com uma ou mais interrupgdes amplas
da parede celular designadas por perfuragdes. A placa
de perfuracio pode ser simples (vasada com uma unica
perfuragdo), ou miltipla, e compreender vérias perfura-
¢oes alongadas (barras) dispostas em paralelo como uma
escada (placa de perfuragao escalariforme), ou perfu-
ragbes mais pequenas formando um reticulo (placa de
perfuracao reticulada) (Figura 23). Os vasos lenhosos
(xylem vessels) organizam-se pela justaposi¢ao axial de ele-
mentos dos vasos, sendo as paredes de contacto entre dois
elementos de vaso sucessivos perpendiculares as paredes
longitudinais, ou obliquas (nos tipos mais ancestrais).
A comunicacio entre dois elementos de vaso contiguos
faz-se pelas perfuragoes. Os vasos lenhosos podem atin-
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gir vdrios metros de comprimento sem
interrupgoes. A resisténcia a circulagio do
fluido xilémico é substancialmente menor
nos vasos lenhosos do que nos traqueidos,
por duas razées: maior didmetro dos vasos,
e a maior parte do caudal de fluido passa
pelas perfuragoes (Figura 24). O movi-
mento lateral da seiva pelas pontuagoes é
inevitdvel quando os vasos entopem.

Os traqueidos siao filogeneticamen-
te mais antigos do que os elementos dos
vasos: evoluiram no Sildrico [444-419
M.a.] [Vol. II], muito antes dos elemen-
tos dos vasos que tém, provavelmente uma
idade jurdssica [201-145 M.a.]. Todas as plantas vascu-
lares tém traqueidos. Os vasos lenhosos sao caracteris-
ticos das angiospérmicas. Evoluiram também, de forma
independente, por convergéncia, em alguns licéfitos, nos
fetos e nos gnetéfitos (Schneider & Carlquist 1998). Nas
angiospérmicas, a folha geralmente s6 contém traquei-
dos; no caule e na raiz coexistem vasos lenhosos e traquei-
dos, sendo mais abundantes os primeiros.

Os elementos traqueais evoluiram de modo a minimi-
zar a resisténcia a ascensio da seiva (aumento da condu-
tancia hidrulica) sem agravar perigosamente os riscos de
embolia. O didmetro (espessura) dos elementos traqueais
varia de espécie para espécie. A enorme diversidade de
formas e ecologias das plantas-vasculares ajuda a expli-
car a enorme variabilidade do didmetro dos elementos
traqueais. Pelas razoes de ordem fisica suprarreferidas, o
didmetro dos vasos lenhosos diminui da base para o dpice
das plantas, sendo geralmente maior nas plantas grandes
(drvores) de climas humidos e quentes, do que nas plan-
tas herbdceas ou nas plantas de ambientes secos e/ou frios
(Olson ez al. 2014). O lenho secunddrio produzido na
estacdo humida tem um didmetro maior do que o da es-
tacio seca ("Estrutura secundéria do caule").

Uma pontuagio nao é um orificio mas sim uma drea
de parede primdria, mais ou menos intacta, nio revestida
por parede secunddria, comum a duas células contiguas.
As pontuagdes tém trés partes: orificio, cavidade e mem-
brana (Figura 26). Nas células vivas somam-se os plasmo-
desmos. O que sobra da parede celular primdrio constituf
a membrana. As pontuagoes, tanto nos traqueidos como
nos elementos dos vasos, podem ser simples (simple pits)
ou areoladas (bordered pits; tipo mais comum). Nestas
tltimas forma-se um rebordo espessado na parede secun-
ddria que avanca sobre o espago preenchido pela mem-
brana, sem a revestir (Figura 26, Figura 22) .

A membrana permite a passagem de fluido xilémico
entre elementos traqueais vizinhos a0 mesmo tempo que
diminui o risco de disseminac¢io de bolhas de ar (embo-
lia) e de microrganismos patogénicos pelo sistema vas-
cular (Choat ez a/. 2008). Este sistema estd reforcado na
maioria das gimnospérmicas (excepto Cycadidae), ¢ em
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Figura 23. Perfuragdes em Eucryphia cordifolia (Cunoniaceae). A) Elemento vaso com per-
furagdes simples; escala = 150 um. B) Perfuragdo simples num elemento de vaso. C-D) Perfu-
ragdes reticuladas em cortes radiais; escala = 25um. [Extraido de Ralo et al. (2008)].

Figura 24. Representagdo do movimento da seiva nos traqueidos (a) e
vasos xilémicos (b). A) Nos traqueidos a seiva flui pelas pontuagdes e nos
elementos de vaso essencialmente pelas perfuragdes. B) Os traqueidos
contactam lateralmente enquanto os elementos de vasos se justapdem
longitudinalmente. Movimento dominante da seiva indicado por setas
negras. N.b., pontuagBes propositadamente sobredimensionadas [Origi-
nal do autor].

alguns géneros de angiospérmicas, por pontuagdes arco-
ladas com um sistema térus-margo (Figura 26). Nestas
plantas, o centro da membrana — o térus — é impermed-
vel e mais espesso. A parede celular primdria estd par-
cialmente dissolvida em torno do térus constituindo o
margo. Esta zona ¢ percorrida por poros mindsculos (de
poucos nanémetros) permedveis a seiva. Na presenca de
bolhas de ar, o margo desloca-se, o térus adere a pontua-
a0 e sela o elemento traqueal reduzindo os riscos de em-
bolia (formagio e coalescéncia de bolhas de ar) do xilema.
Este mecanismo e a auséncia de vasos lenhosos explica,
supde-se, por que razio as drvores mais altas do mundo
sao gimnospérmicas (Hacke ez al. 2004). O xilema das
grandes drvores gimnospérmicas estd submetido a pres-
soes negativas muito elevadas — os consequentes riscos
de embolia sdo contrabalancados pelo pequeno didmetro
dos traqueidos e pelo sistema térus-margo. O didmetro
dos poros do margo ¢ o ideal para filtrar microrganismos
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patogénicos. Estao publicadas tentativas bem sucedidas
de utilizagio do xilema, sobretudo de gimnospérmicas
(porque nao dispoem de placas de perfuragao), na pu-
rificagdo de dgua para consumo humano (Boutilier ez al.

2014).

A deposigao da parede secunddria é descontinua no
primeiro xilema a ser diferenciado nos caules e raizes
primdrios pelo procimbio, ie., no protoxilema. Pode
seguir vérios padroes: espessamentos anelares (em forma
de anel), espiralados (= helicoidal, em forma de hélice),
escalariformes ou reticulados (Figura 25). O protoxilema
mais precoce diferencia-se na proximidade do meristema
apical estando, por isso, sujeito a for¢as de tragao causa-
das pelo alongamento das células recém-diferenciadas. A
deposicao anelar da parede secunddria facilita o seu alon-
gamento. No protoxilema mais tardio, os espessamentos
podem j4 ser espiralados. As paredes secunddrias dos ele-
mentos traqueais do metaxilema (xilema primdrio mais
tardio) e do xilema secunddrio sio geralmente continuas
e apenas interrompidas por pontuagdes (espessamentos
reticulado ou pontuado). Portanto, nio sio extensiveis
como as do protoxilema. Os didmetro dos elementos tra-
queais é maior no metaxilema e no xilema secunddrio do
que no protoxilema (Figura 25).

Floema

Na constitui¢io do floema das angiospérmicas so-
bressaem dois tipos celulares: os elementos crivosos e
as células companheiras. O parénquima floémico tem
essencialmente uma fungio de reserva. O floema pode
ainda incluir fibras liberianas, escleritos e vasos lacticife-
ros. As células de parénquima, as células companheiras e
os elementos crivosos nao tém parede secunddria por isso
sao dificeis de distinguir ao microscépio 6ptico.

Ao invés dos elementos traqueais, as células especia-
lizadas no transporte do fluido floémico — os elemen-
tos crivosos (= elementos dos tubos crivosos, sieve ele-
ments) — sao vivas. Os elementos crivosos maduros nao
tém nucleo, ribossomas, nem vactiolo, e o seu citoplasma
confunde-se com o fluido floémico. Conectam-se pelo
topo e dispoem-se em fiadas axiais, designadas por tubos
crivosos (sieve tube). No interior dos elementos crivosos
abunda calose, um polimero de g glucose, como a celu-
lose. Esta substancia acumula-se rapidamente nos tubos
crivosos feridos por acidentes ou por insetos impedindo
a perda para o exterior de fluido floémico. Acumula-se
também nas dreas crivosas no final da estagio de cresci-
mento para ser removida com a retoma do crescimento
vegetativo. As células companheiras (companion cells)
tém uma estrutura parenquimatosa, rodeiam os elemen-
tos crivosos e estdo envolvidas na manuten¢io dos ele-
mentos crivosos e na fisiologia do carregamento do fluido
floémico com os produtos da fotossintese.

O fluido floémico ¢ transferido entre elementos tra-
queais floémicos pelas dreas crivosas (sieve areas), i.e., por
campos de poros sitos na parede celular, percorridos por
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Figura 26. Sistema torus-
-margo: a — parede celular;
b — cavidade da pontuagdo; ¢
— térus; d — margo; e — pon-
tuacgdo areolada. Parede celu-
lar primaria represetada a cor
de laranja. [Redesenhado de
Esau (1977)].
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Figura 25. Espessamentos da parede celular dos elementos traqueais
de protoxilema (a-d) e metaxilema (e-h) num caule primario (corte lon-
gitudinal em cima, corte transversal em baixo). Legenda: espessamentos
anelares (a, b), espiralado (c, d, e) escalariforme (f), reticulado (g) e pon-
tuado (h). [Deysson (1965)].

corddes microscdpicos de protoplasma (de maior dimen-
sdo que os dos plasmodesmos), que conectam elementos
crivosos axialmente ou lateralmente contiguos. Na maio-
ria das angiospérmicas, as dreas crivosas estio concentra-
das nas extremidades dos elementos crivosos, constituin-
do placas crivosas (sieve plates).



38 Emergéncias

Figura 27. Emergéncias. A) Aculeos e glandulas estipitadas em Rubus
henriquesii (Rosaceae). B) Placas cerosas em R. ulmifolius. C) Acumula-
¢Oes foliares de natureza salina em Avicennia germinans (Acanthaceae).
[A-B) Portugal; C) Guiné-Bissau; fotos do autor].

Nas gimnospérmicas ¢ em algumas angiospérmicas
menos evoluidas, as dreas crivosas estdo distribuidas por
toda a parede celular. As células deste tipo, menos evo-
luidas do que os elementos crivosos, tomam o nome de
células crivosas (sieve cells). Por norma sio mais longas,
estreitas e obliquas nos dpices do que os elementos cri-
vosos. Nas gimnospérmicas ocorrem células anatémica e
fisiologicamente associadas as células crivosas, andlogas as
células companheiras das angiospérmicas, denominadas
por células albuminosas (a/buminous cells).

EMERGENCIAS

As emergéncias sio estruturas constituidas por célu-
las de origem epidérmica e subepidérmica nao sendo, por
isso, identificdveis com raizes, caules, gomos ou folhas
modificadas (Bell 2008). Como nio possuem conexdes
vasculares destacam-se com alguma facilidade do érgao
onde se inserem. Neste ponto discuto dois tipos de emer-
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Figura 28. Fungdo do indumento. A) A densa pilosidade dos pampanos
e folhas muito jovens da videira impede a germinagdo dos esporos de
mildio (Plasmopara viticola, Oomycota); as folhas adultas, pelo contrério,
em condigdes ambientais desfavoraveis sdo rapidamente invadidas por
este oomiceta. B) Digestdo de insetos (Drosera intermedia, Droseraceae)
[A) foto do autor; B) foto de A.J. Pereira, Flora-on]

géncias: (i) aculeos e (ii) tricomas. As glandulas epidérmi-
cas embora caibam no conceito de emergéncia sao abor-
dadas no préximo ponto.

As emergéncias espinhosas, mais ou menos lenhosas,
sdo muito frequentes nas plantas-com-flor; designam-se
genericamente por actdleos, embora na bibliografia a sua
nomenclatura seja inconsistente. Os actleos sio particu-
larmente abundantes nas Rosaceae, tanto nos caules (acu-
leos caulinares), como no peciolo (actleos peciolares),
como ainda nas nervuras das folhas (actleos folheares);
e.g., Rubus (Rosaceae) «silvas» e Rosa (Rosaceae) «roseiras»
(Figura 27-A,B). As emergéncias espinhosas localizadas
na margem das folhas (e.g., em llex aquifolium [Aquifolia-
ceae] «azevinho») sio, inapropriadamente, designadas por
espinhos folheares. As folhas com emergéncias espinho-
sas nas margens dizem-se espinescentes.

Genericamente, designa-se por indumento o reves-
timento de origem epidérmica constituido por pé de
natureza cerosa ou salina (Figura 27-C), placas cerosas
(Figura 27-B), papilas, escamas, pelos ou glindulas, que
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Figura 29. Indumento. A) Tipos de indumento. Em cima (da esquerda
para a direita): 1 — acetinado; 2 — viloso; 3 — hirsuto; 4 — lanoso; 5 —
celheado; 6 — hispido. Em baixo (da esquerda para a direita): 7 — seti-
gero; 8 — tearaneo; 9 — tomentoso; 10 — flocoso; 11 — pubescente; 12
— aveludado; 13 — puberulento; 14 — lanuginoso. B) Indumento lanoso:
Marrubium vulgare (Lamiaceae). C) Indumento hispido: Picris echioides
(Asteraceae). [A) Extraido de Vasconcellos (1969); B) foto de M. Porto,
Flora-on; C) foto de S. Chosas, Flora-on].

recobre a superficie das folhas, caules herbdceos (sem
crescimento secunddrio) ou pecas da flor (sobretudo do
célice) (Figura 28, Figura 29). O indumento desempenha
uma, ou mais, das funcées descritas no Quadro 8. A ter-
minologia associada ao indumento é muito especializada
e diversa porque uma correta descri¢o das caracteristi-
cas da superficie dos érgaos aéreos das plantas ¢ essencial
em taxonomia, sobretudo na identificagao das plantas ao
nivel da espécie. Os termos e conceitos mais utilizados
na bibliografia de referéncia estao descritos no Quadro 7
(Figura 29).

Os tricomas sio emergéncias em forma de pelo,
escama ou papila. A forma dos pelos — o tipo mais fre-
quente de tricoma — é muito varidvel. Dividem-se em
dois grandes tipos:

* Simples (nao ramificados) — podendo ser unicelula-

res ou pluricelulares, glandulares ou nio glandulares,
peltados, gancheados, urticantes, etc.;
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Quadro 7. Tipos frequentes de indumento (adaptado de Vasconcellos
1969).

Indumento Descrigao Exemplos

Indumento n3o constituido por pelos

Escamoso Com pequenas proje¢des Receptaculo de muitas
aplanada conectadas a epi- compostas
derme por um pequeno “pé”
(escamas)
Pruinoso Superficie com placas de Turides de Rubus ulmi-
cera folius (Rosaceae) «silva-
-comum»
Farinoso Superficie coberta com um Atriplex halimus (Ama-
(=pulveru- pé geralmente de natureza ranthaceae) e pagina
lento) cerosa inferior das Primula (Pri-
mulaceae)
Papiloso Com pequenas pequenas Folhas de muitos Rumex

proje¢des epidérmicas uni- acetosa (Polygonaceae)
celulares em forma de ma-
milo (papilas)

Indumento de pelos compridos a intermédios

Acetinado Pelos aplicados e densos que Fohas de Salix alba (Sa-
(= cericeo) atribuem um brilho de cetim licaceae) «salgueiro-
-branco»

Ciliado (= Pelos concentrados na mar- Erica tetralix e E. ciliata

celheado) gem das folhas (Ericaceae)

Flocoso Pelos que se destacam em Verbascum  pulverulen-
flocos irregulares tum (Scrophulariaceae)

Hirsuto Pelos densos, um pouco ri- Echium lusitanicum (Bo-
gidos mas flexiveis, patentes raginaceae)
ou quase

Hispido Pelos muito rigidos, quase Muitas Boraginaceae
picantes, patentes e ndo
muito densos

Lanoso Pelos crespos (ondulados) e Marrubium vulgare (La-
macios, como a |3 miaceae)

Piloso De pelos macios erguidos e
ndo ondulados

Setigero Com sedas, i.e. pelos aspe- Echium tuberculatum e E.
ros mais ou menos rigidos e vulgare (Boraginaceae)
fortes

Teardneo Com pelos finos e macios, Carthamus lanatus (Aste-

(= aracnoide) tenuemente entrelacados, raceae)
como uma teia de aranha

Tomentoso Com pelos moles enleados Salix atrocinerea (Salica-
formando um enfeltrado ceae) «borrazeira-preta»
denso

Urticante De pelos urticantes Urtica (Urticaceae) «ur-

tigas»

Viloso Pelos longos, macios, direi- Foliolos do Lupinus albus

tos ou sinuosos, ndo muito (Fabaceae) «tremoceiro-
densos, patentes ou subpa- -branco» e Vicia villosa
tentes e ndo entrecruzados  (Fabaceae)

Indumento de pelos curtos

Aveludado Pelos finos, densos e ergui- Quercus pyrenaica (Faga-
dos, de toque e aspecto se- ceae)
melhante ao do veludo

Lanuginoso De pelos crespos e macios Chamaemelum nobile

(Asteraceae) «macela»

Puberulento  Pelos muito curtos e espar- Galium verum (Rubia-

sos ceae)

Pubescente®* Pelos fracos e pouco densos  Agrimonia eupatoria (Ro-
saceae)

* Termo por vezes usado para designar, de forma genérica, qualquer tipo
de revestimento de pelos
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¢ Ramificados — bifurcados (em forma de T ou de Y),
estrelados (em forma de estrela, sésseis ou pedicula-
dos), dendriticos, etc.

As plantas podem combinar mais de um tipo de in-
dumento. Por exemplo, as Lamiaceae labiadas» possuem
um ou mais tipos de glandulas e de pelos glandulosos,
combinados com pelos nao glandulosos, simples ou ra-
mificados. Os érgaos desprovidos de indumento dizem-
-se glabros; glabrescentes se este for raro e esparso. O
crescimento secunddrio implica a eliminagao do indu-
mento dos caules. As folhas e as pegas da flor ndo tém
crescimento secunddrio mas podem perder parte do in-
dumento com a idade.

Para além da presenca de indumento, a superficie dos
érgaos herbaceos pode ser: (i) viscida — superficie viscosa,
e.g., folhas e caules de Cistus ladanifer (Cistaceae) «estevar;
(ii) alveolada — com pequenas depressoes separadas por
pequenas arestas; (iii) perfurada — com pequenas perfu-
ragoes.

TECIDOS E ESTRUTURAS SECRETORAS

Entende-se por secre¢ao o transporte e a acumulagio
de produtos do metabolismo de uma regiio para outra
a escala da célula, ou do interior da célula secretora para
qualquer outro local no corpo da planta (Beck 2010).
Uma parte importante do estudo da secregao vegetal estd
focado nos chamados metabolitos secunddrios, substin-
cias orginicas que nao estdo diretamente envolvidas no
metabolismo primdrio (e.g., crescimento, diferencia¢io
celular e reprodugio). As resinas, mucilagens, terpenos,
alcaloides ou os dleos essenciais sdo exemplos comuns de
matabolitos secunddrios.

A localizagio e a estrutura dos tecidos secretores
(especializados na secregdo) das plantas é muito variada.
Dividem-se em dois grandes grupos: tecido glandular e
tecido lacticifero. O tecido glandular ¢ parte integrante
de virios tipos de estruturas secretoras como sejam as
glandulas, os corpos nutritivos, os hiddtodos, os nectdrios
florais e extraflorais, os osméforos, e as cavidades e ductos
de resina. Os tecidos lacticiferos secretam ldtex.

Glandulas

As glandulas possuem, por definigao, capacidade se-
cretora. A sua morfologia ¢ muito diversa assim como os
critérios usados na sua classificagao; e.g., glandulas epi-
dérmicas (externas) ou internas, e glaindulas unicelulares
ou pluricelulares. Deixo o estudo das glandulas internas
para os textos especializados de anatomia vegetal (e.g.,
Moreira 2010). As glandulas epidérmicas podem ser
sésseis, embebidas na epiderme, ou providas de um pe-
queno pé flexivel (pelos glandulosos) ou rigido (glindu-
las estipitadas) (Figura 27-A). As substincias secretadas
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Quadro 8. Fungdo do indumento.

Fungao Mecanismo
Protecdo contra o exces- Ensombramento da superficie foliar através
so de radiagao da reflexdo ou absorgdo da radiagdo solar.

Protegdo a contra a per- Indumento, por exemplo, amortece a agdo
turbagdo mecanica mecanica de grdos de areia ou da salsugem
projetados pelo vento.

Incremento da captura Reflexdo da radiagdo solar em diregdo as cé-
de luz para a fotossintese lulas fotossintéticas do mesofilo foliar.

Redugdo das perdas de Aumento da resisténcia a difusdo de vapor de

dgua agua conseguida com um aumento da espes-
sura da camada limite e da formagdo de uma
camada gasosa estavel, rica em agua, entre
os pelos e a superficie foliar.

Isolamento térmico Formagdo de uma camada gasosa estavel en-
tre os pelos e a superficie foliar e aumento da

espessura da camada limite.

Retencgdo de nutrientes  Redugdo das perdas de ides por lixiviagdo da

superficie foliar.

Movimento ativo de sais do interior do meso-
filo foliar para o exterior.

Tolerdncia a salinidade

Defesa contra a herbi- Repulsdo de insectos ou vertebrados com pe-
voria los glandulosos.

Defesa contra microrga- Afastamento do indculo (e.g., esporos de fun-
nismos patogénicos gos) da superficie foliar (Figura 28-A).

Protegdo dos estomas Redugdo dos riscos de bloqueio dos estomas

com agua ou particulas sélidas.

Digestdo de insectos e Produgdo de enzimas proteoliticas (Figura
outras “presas” 28-B).

Figura 30. A) Nectdrios extraflorais: base do limbo de cerejeira. B) Hi-
datodos: gutacdo em folhas de trevo-subterraneo» cultivado em estufa.
[Portugal; fotos do autor].

incluem enzimas proteoliticas, sais, resinas, 6leos essen-
ciais e substincias urticantes. As glandulas produtoras de
enzimas proteoliticas das plantas carnivoras (glaindulas
digestivas) participam na digestao externa de insetos e de
outros organismos (Figura 28-B). As glandulas salinas
desenvolvem-se, com abundéncia, nas plantas adaptadas a
solos salinos ricos em cloreto de sédio, como acontece nas
Amaranthaceae dos sapais holarticos (e.g., gen. Awriplex) e
em algumas plantas dos mangais tropicais (e.g., Avicen-
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nia sp.pl. [Acanthaceae] «<mangue-branco»,
Figura 27-C). As glandulas epidérmicas
que secretam Oleos essenciais e/ou resinas
tém, muitas vezes, uma forma globosa,
quase microscdpica, e cor amarela ou ver-
melha brilhante. Rompem-se e libertam
o seu conteddo quando perturbadas (e.g.,
passagem de um inseto). A abundéncia
deste tipo de glindulas nas plantas-com-
-flor indicia a sua importincia na protegao
dos érgaos herbdceos contra a herbivoria,
sobretudo por insetos. Nas Urtica (Urti-
caceae) «urtigas», os pelos glandulosos sao
ocos e preenchidos com um liquido vene-
noso e urticante. A extremidade do pelo é
arredondada e parte-se com facilidade em
contacto com um corpo estranho. A parte
remanescente toma a forma de uma agulha
e penetra facilmente a pele dos mamiferos
libertando o seu contetddo no interior do
corpo do animal.

Hiddtodos, nectarios extraflorais
€ corpos nutritivos

Os hidédtodos (Figura 30-B) sio pequenas cavidades
com um poro por onde ¢ excretada solugio xilémica. Este
fenémeno designa-se por gutagio, ocorre com frequén-
cia quando o ar estd saturado de dgua. Os hiddtodos sao
comuns nas plantas das florestas tropicais himidas. Os
nectdrios extraflorais (Figura 30-A), ao contrdrio dos
hiddtodos, excretam solugoes agucaradas de proveniéncia
floémica — as meladas — que servem de recompensa em
relagdes mutualistas com insetos. Enquanto os nectdrios
florais oferecem recompensas a polinizadores, os nectdrios
extraflorais servem recompensas a insetos mutualistas que
defendem a planta contra a herbivoria (e.g., formigas que
atacam larvas herbivoras de borboletas e outros insetos
herbivoros) (Nepi ez al. 2009). Os nectdrios extraflorais
geralmente localizam-se no limbo ou nos extremos proxi-
mal ou distal do peciolo das folhas, por vezes, em bolsas
especializadas (domdcias); e.g., nectdrios extraflorais dos
peciolos das Passifloraceae «<maracujazeiros» e da cerejeira.
Os apicultores conhecem bem o mel de melada, que tem
um valor de mercado inferior a0 mel de néctar. O estudo
dos nectdrios florais e dos osméforos fica relegado para o
capitulo sobre a flor ("Nectérios florais e osméforos").

Os corpos nutritivos sio secregoes sdlidas de subs-
tincias nutritivas proteicas, lipidicas ou glicidicas, com
funcio de recompensa em relagoes mutualistas planta-
-inseto, geralmente com formigas (Hymenoptera, Formi-
cidae). As relagoes mutualistas planta-formiga designam-
-se por mirmecofilia. Os corpos nutritivos diferem dos
nectdrios pelo facto de serem integralmente consumidos,
e ndo apenas os produtos por eles secretados. Podem lo-
calizar-se nas folhas, na base do peciolo, nos caules ou
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Figura 31. Produgdo de latex. A) Extracdo de latex em Hevea brasiliensis (Euphorbiaceae)
«seringueira» a partir do qual se faz a borracha natural. B) Do latex da Papaver somniferum
(Papaveraceae) «dormideira» produz-se o mais poderoso inibidor da dor de uso médico, a
morfina. [A) Amazdnia, Brasil; cortesia de Joana Oliveira. B) Cultivo legal no Alentejo (Portu-
gal); foto do autor].

mesmo na flor. As formigas sul-americanas do género
Pseudomyrmex constroem formigueiros em espinhos ocos
e consomem corpos nutritivos situados no dpice dos fo-
liolos de algumas Vachellia (e.g., Vachellia [Acacial cor-
nigera, Fabaceae), em contrapartida defendem a drvore
do ataque de insetos e mamiferos herbivoros, eliminam
folhas e caules de outras espécies de plantas que contac-
tem com a drvore colonizada e suprimem as plantas que
germinem na sua vizinhanga (Rickson 1975). Caules
ocos para alojar formigueiros sio comuns em espécies
pioneiras das florestas tropicais (e.g., Macaranga | Euphor-
biaceae] em Africa).

Produgao de litex

Algumas angiospérmicas exsudam, naturalmente ou
por feridas, sobretudo pelo caule, liquidos de diferente
cor e viscosidade. Os exsudados mais ou menos viscosos,
nao transldcidos, de cor branca, amarela, laranja, verme-
lha ou negra sdo designados por litex. O ldtex ¢ uma
emulsao complexa de proteinas, agticares, resinas, gomas
e alcaloides, por vezes de grande toxicidade, que coagula
e seca quando exposta ao ar. Podem existir canais lactici-
feros nos caules, raizes, folhas e frutos, sendo sempre mais
abundantes no caule. O ldtex desempenha trés fungoes
maiores: (i) protegdo contra fungos e bactérias; (ii) prote-
¢ao contra a herbivoria; (iii) eliminac¢io de subprodutos
toxicos do metabolismo. As resinas — substincias com o
aspecto e propriedades similares as resinas das gimnos-
pérmicas — desempenham uma fungées similares.

Mais de 12.000 espécies de plantas-com-flor produ-
zem ldtex. A sua presenga, cor e abundéncia tém grande
interesse taxonémico, sobretudo entre a flora arbérea e
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lianoide tropical. As espécies lacticiferas mais frequen-
tes na flora ibérica pertencem a subfamilia Cichorioideae
das Asteraceae e ao género Euphorbia (Euphorbiaceae)
«euférbiasy. Pertence, igualmente, a familia Euphorbia-
ceae a Hevea brasiliensis «drvore-da-borracha» cujo ldtex
¢ utilizado no fabrico da borracha-natural (Figura 31-A).
Muitas outras familias compreendem espécies produ-
toras de ldtex: Moraceae (e.g., géneros Ficus «figueiras»
e Morus «amoreiras»), Caricaceae (e.g., papaeira), Apo-
cynaceae (e.g., lianas africanas do género Landolphia) e
Anacardiaceae (e.g., Rhus coriaria «sumagre»). O ldtex é
também muito frequente nas plantas da familia Papave-
raceae: o litex de Papaver «papoilas» ¢ rico em alcaloides
psicotrépicos (e.g., morfina, um derivado da fenilalani-
na) e o ldtex amarelo de Chelidonium majus «celidonia ou
erva-das-verrugas» serve para cauterizar cravos e verrugas

(Figura 31-B).

GALHAS

As galhas sio crescimentos anormais causados por in-
setos, dcaros, fungos, bactérias ou feridas (Figura 32). Sao
mais comuns nas folhas mas ocorrem também nas raizes,
caules e nas estruturas da flor. Frequentemente, mostram
formas caracteristicas que permitem identificar, de forma
indireta, o agente causal. As galhas sio muito comuns em
Quercus (Fagaceae) «carvalhosy»; e.g., galhas de Andricus
quercustozae (Hymenoptera, Cynipidae) em Q. pyrenaica
ou Q. faginea subsp. faginea, vulgarmente conhecidas por
bugalhos, ou as galhas de Dryomyia lichtensteini (Dipte-
ra, Cecydomidae) no sobreiro e Q. rotundifolia. O nome
vulgar da mediterranica Pistacia terebinthus (Anacardia-
ceae) — «cornalheira» — deve-se as galhas folheares corni-
formes produzidas pela Baizongia pistaciae (Homoptera,
Pempbhigidae). Nos ramos das oliveiras varejadas com vio-
léncia sao comuns galhas de origem bacteriana — «tuber-
culose» — causadas pela Pseudomonas savastanoi, uma bac-
téria de ampla utiliza¢io em biotecnologia vegetal (Figura
33). Os n6édulos das leguminosas sao também uma galha
de etiologia bacteriana. A introdugio a partir da América
do Norte da filoxera da videira (Daktulosphaira vitifoliae,
Hemiptera, Phylloxeridae) — um inseto galhicola de raizes
— teve um efeito devastador na economia das regioes viti-
colas, no final do século XIX. Cré-se que chegou a regiao
do Douro em 1868 (Martins 1991). A crise foi debela-
da com a introducio da técnica da enxertia de garfo em
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Figura 32. Galhas causadas por insectos. A) Galha de Neuroterus quer-
cusbaccarum (Hymenoptera, Cynipidae) em Quercus faginea (ca. 6 mm).
B) Galhas de Baizongia pistaciae (Homoptera, Pemphigidae) em Pistacia
terebinthus. C) e D) Bugalho de Andricus quercustozae (Hymenoptera,
Cynipidae) em Q. faginea (ca. 3,5 cm). [Fotos do autor].

Figura 33. Galhas bacterianas. Galhas de Pseudomonas savastanoi em
oliveira. [Cortesia José Alberto Pereira].

porta-enxertos de espécies de Vitis resistentes a filoxera,

de origem norte-americana.



NATUREZA E FUNCOES DA RAIZ

A raiz ¢ um dos trés 6rgaos fundamentais das plan-
tas. Evoluiu depois do caule e antes da folha [Vol. II].
Ao contririo dos caules e das folhas, o sistema radicular
tem um geotropismo positivo*!! e, salvo raras excegoes,
permanece oculto no solo durante todo o ciclo de vida
das plantas. Além do geotropismo positivo, caracterizam
a raiz uma simetria radial, a ramificagio enddgena, e a

presenca de pélos radiculares e de caliptra (Kenrick &
Strullu-Derrien 2014).

As raizes desempenham sete grandes fun¢oes (Quadro
9), combinadas de diferentes formas consoante as espé-
cies e distribuidas de forma desigual por todo o sistema
radicular. A fungio fotossintética a nivel radicular é rara
na natureza. A Trapa natans (Irapaceae), uma planta
aqudtica comum nas regioes tropicais da Africa e da Asia,
produz raizes aqudticas fotossintéticas que distinguem
por serem profundamente divididas (laciniadas) (Figura
34). A ancoragem no solo e a absorgao e o transporte
de dgua e nutrientes s3o as fungdes mais importantes. A
absorc¢io estd concentrada nas extremidades radiculares.
Genericamente, apenas 10% do comprimento total siste-
ma radicular absorve dgua, e nao mais de 30% participa
na captura de nutrientes (Hodge ez /. 2009). A fracio
restante, de maior didmetro, transporta dgua e nutrientes
em direcdo A parte aérea, fotoassimilados no sentido in-
verso, prende as plantas ao substrato e, nas plantas pere-
nes, tem uma importante fungio de reserva.

A grande maioria das plantas absorve dgua e nutrien-
tes do solo pelas raizes, mas hd exce¢oes. Nas plantas pa-
rasitas, os nutrientes e a dgua sao total, ou parcialmente,
obtidos nos seus hospedeiros pela acio de raizes meta-
morfoseadas em haustérios (Quadro 11). As plantas epi-
fitas extraem com raizes aéreas especializadas nutrientes
de residuos organicos (e.g., folhas mortas), de particulas
inorgénicas arrastadas pelo vento (e.g, argilas), e da dgua
da chuva ou dos nevoeiros. Nas bromélias (Bromeliaceae)
epifitas, a absor¢ao de dgua e nutrientes ¢ feita por peque-

[41] Cresce afundando-se no solo.

43

Quadro 9. Fungdes da raiz.

Fungdo Mecanismo

Absorgao Fungdo primordial da raiz. Dos 27 elementos essenciais

de dguae que constituem o corpo das plantas-terrestres apenas

nutrientes o carbono e o oxigénio ndo sdo total, ou em grande
parte, absorvidos pela raiz a partir do solo. A rizosfera é
o volume de solo influenciado pela atividade radicular.

Exclusdo de Assim como absorve eficientemente nutrientes do

substancias solo, a raiz impede a entrada no corpo das plantas de

toxicas substancias toxicas (e.g., cloreto de sédio em solos sa-
linos).

Ancoragem O substrato mais comum é o solo; em muitas trepa-
deiras as raizes aéreas desempenham a mesma fungéo
noutros substrato (e.g., superficies rochosas e ou ou-
tras plantas).

Reserva Fungdo particularmente evidente nas raizes tuberosas.
Os tecidos parenquimatosos das raizes secundarias
tém uma importante fungdo de reserva.

Transporte O transporte de agua e nutrientes até ao caule, e a re-

distribuigdo dos produtos da fotossintese provenientes
da parte aérea é desempenhado pelas partes mais ve-
lhas do sistema radicular.

Trocas gasosas Direta ou indiretamente todas as células vegetais efe-
tuam trocas gasosas com a atmosfera ou com a atmos-
fera do solo; algumas espécies possuem raizes especia-
lizadas nessa fungdo (pneumatoforos).

Sintese de
reguladores de
crescimento

Sobretudo citoquininas.

Assimilacao Fungdo rara na natureza.

Figura 34. Fungdo fotossintética na raiz. As raizes de Trapa natans (Tra-
paceae), visiveis submersas na agua, realizam a fotossintese, uma carac-
teristica rara nas plantas com flor. Na foto observam-se folhas ovado-an-
gulosas de T. natans, acompanhadas pelo feto flutuante Azolla pinnata
subsp. africana (Azollaceae). [Rio Geba, Bafata, Guiné-Bissau; foto do
autor].

nas escamas situadas na base das folhas, mergulhadas na
dgua que enche as bainhas; as raizes aderem as plantas ao
substrato.
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Figura 36. Anatomia do apice radicular (corte longitudinal da coifa, da
zona de divisdo e da zona de alongamento). Comparar com figura ao
lado. [Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection; interpre-
tagdo das estruturas anatdmicas da responsabilidade do autor].

ANATOMIA DA RAIZ

Estrutura primdria da raiz

Meristemas e tecidos

A raiz primdria é construida pelo meristema apical ra-
dicular (Figura 35). No promeristema distingue-se um
centro quiescente (quiescent centre) de células iniciais de
baixa ou nula atividade mitdtica que se esbate, ou anula,
nos periodos de repouso vegetativo (Rudal 2007). As cé-
lulas do centro quiescente parecem exercer algum con-
trolo sobre o funcionamento das células imediatamente
vizinhas (Jenik ez /. 2007). Além do centro quiescen-
te, o promeristema apical radicular inclui outras células
iniciais e as suas descendentes mais diretas sem sinais de
diferenciagio celular (células estaminais). Numa posi¢ao
proximal relativamente ao promeristema reconhecem-
-se trés regioes teciduais meristemdticas de transigao — a
protoderme, o meristema fundamental e o procimbio
("Meristemas") (Figura 35, Figura 36) — constituidas por
células com evidéncias de diferenciagio (células progeni-
toras).
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Figura 35. Representac¢do esquematica da anatomia do apice radicular
(corte radial do meristema apical e da zona de alongamento). N.b., a
densidade de pontos indica a intensidade das mitoses. [Adaptado com
modificagbes de Jensen & Kavaljian (1958)].

O meristema apical estd permanentemente encapsu-
lado pela caliptra (= coifa), uma estrutura em forma de
capuz que protege as células meristemdticas do contac-
to direto com as particulas do solo e lubrifica o avanco
das rafzes. Recordo que nos dpices caulinares a protegio
do meristema ¢ realizada de outro modo, por esbogos
foliares. Em posicao distal em relagao ao centro quies-
cente distingue-se um grupo de células meristemdticas
formadoras da caliptra, a caliptrogene (calyptrogen).
Esta regido meristemadtica pode, em algumas espécies,
colaborar na construgao da epiderme e do tecido fun-
damental. A medida que as raizes se alongam, a caliptra
liberta para o exterior uma mucilagem lubrificante — o
mucigel — e as suas camadas celulares externas de nature-
za parenquimatosa desagregam-se, sendo substituidas por
outras provenientes da caliptrogene. Portanto, o meriste-
ma apical radicular diferencia células de distinta natureza
para diante (distalmente) e para trds (proximalmente) do
centro quiescente. O meristema apical caulinar s6 forma
células para trds do promeristema e nio apresenta um
centro quiescente.

Num corte transversal de uma raiz primdria diferen-
ciada distinguem-se do exterior para o interior, as seguin-
tes camadas teciduais (Figura 37): (i) a epiderme, (ii) o
cértex primdrio e (iii) o cilindro central. As carateristicas
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histolégicas da epiderme, do parénquima e dos tecidos
vasculares foram descritas no ponto "Os tecidos vegetais".

Epiderme e cortex

A epiderme da raiz ¢ normalmente unisseriada, e
desprovida de cuticula e estomas. A epiderme ¢ multisse-
riada nas raizes com velaimen (Quadro 11). Na zona pili-
fera, as células epidérmicas prolongam-se para o exterior
sob a forma de pelos radiculares (.7.) (Figura 42).

Constitui o cértex radicular a por¢io de tecido fun-
damental, tipo parénquima (fundamental ou de reserva),
localizado entre a epiderme e o periciclo, exclusive (Figura
37). Quando presente, o aerénquima desenvolve-se nesta
parte anatémica da raiz. O cértex inclui também a hi-
poderme (nem sempre presente) e a endoderme. Na raiz
primdria, o cértex é mais espesso do que o cilindro cen-
tral. As células do cértex apresentam uma forma arredon-
dada, paredes celulares delgadas e abundantes espagos
intercelulares. Tém uma importante fungao de reserva,
dbvia nas raizes tuberosas, e s3o, geralmente, transpa-
rentes. Na proximidade da epiderme, ou da endoderme,
podem percorrer o cortex feixes de esclerénquima (fibras
corticais). O funcionamento das raizes contricteis de-
pende de células corticais especializadas ("Metamorfoses da
raiz"). Numa andlise comparativa da estrutura primdria da
raiz e do caule nas plantas vasculares, o cértex radicular
sobressai pela espessura e pela perfeicio do seu contorno.

Na endoderme, a camada mais interna do cértex,
observam-se bandas de suberina ou lenhina — bandas de
Caspary (Casparian strip) — a revestir as paredes radiais e
transversais da endoderme (Figura 38, Figura 39). As cé-
lulas de passagem (passage cells) nio apresentam bandas;
sao particularmente abundantes nas raizes das dicotiled6-
neas e, por regra, situam-se de frente ao xilema. A endo-
derme é bem nitida nas monocotiledéneas, com células
em forma de barril, espessadas em U (Figura 38, Figura
39). A impermeabilizagio da parede celular endodérmica
— a suberina e a lenhina sdo substincias hidrofébicas —
obriga a dgua e os nutrientes que circulam pelos espagos
intercelulares e pelas paredes celulares da epiderme e do
cortex (via apopldstica), a penetrar nas células (via sim-
pléstica) da endoderme. A endoderme tem, assim, um
papel fundamental na seletividade dos processos de ab-
sor¢do ocorridos na raiz. Nao surpreende, por isso, que
seja funcional logo abaixo do dpice radicular, na zona
pih’fera ("Morfologia da extremidade radicular e ramificacso").

A hipoderme ¢ uma camada uni ou pluricelular de
células morfologicamente distintas (geralmente mais
regulares) das demais células corticais, particularmente
frequente nas monocotiledéneas (Figura 41-A). A hi-
poderme ¢é esclerenquimatosa na monocotiledéneas e
colenquimatosa nas dicotiledéneas. As paredes celulares
da hipoderme podem apresentar bandas de Caspary a
reforcar a seletividade radicular, tomando entio o nome
de exoderme (Schreiber & Franke 2011). A hipoderme
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Figura 37. Representa¢do esquematica da anatomia raiz primaria
(corte transversal): Ep. — epiderme; Ctx. — cértex; End.— endoderme com
bandas de Caspary (a vermelho); Per. — periciclo; Xil.p. — xilema primario;
Fl.p. — floema primdrio. [Original].

Figura 38. Anatomia do cilindro central da raiz primaria de monocotile-
ddnea (corte transversal do cilindro central). Raiz poliarca de Asparagus
(Asparagaceae). [Curtis et al., (2002); interpretagdo das estruturas ana-
témicas da responsabilidade do autor].

Figura 39. Endoderme, bandas de caspary e periciclo (corte transversal
do cilindro central de uma dicotileddnea): a— endoderme; b — periciclo; ¢
—floema; d — vaso lenhoso; e — célula do parénquima cortical; f — espago
intercelular. N.b., bandas de Caspary na endoderme. [Colegdo da Escola
Superior Agréria de Braganga].
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Figura 40. Nimero de feixes vasculares (p6los) nas raizes de mono e
dicotileddneas (corte transversal do cilindro central). A) Cilindro cen-
tral de uma dicotiledénea — raiz tetrarca de Vicia faba (Fabaceae) «fa-
veira»: a — cortex; b —endoderme (com granulos de amido); c — periciclo;
d — fibras floémicas de esclerénquima; f — metaxilema; g — periciclo; h
— xilema; i — floema. B) Cilindro central de uma monocotiledénea — raiz
poliarca de Iris germanica (Iridaceae) «lirio»: a—endoderme com bandas
de Caspary em U; b — células de passagem (de frente ao xilema); c — pe-
riciclo; d — xilema; f — floema; g — medula esclerificada. [Belzung (1900)].

¢ mais frequente em plantas de habitats xéricos ou nas
raizes que progridem perto da superficie do solo porque
reduz significativamente os movimentos de dgua para o
exterior (Dickison 2000).

Cilindro central

O cilindro central ou estela é delimitado exterior-
mente por uma camada geralmente unisseriada de cé-
lulas, o periciclo. O periciclo pertence a estela porque
tem origem no mesmo grupo de células meristemdticas
que produz o tecido vascular (Esau 1977). Seguem-se-lhe
em direcio ao interior da raiz, os tecidos vasculares e, no

centro da raiz, uma massa de células parenquimatosas ou
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hipoderme

Figura 41. Hipoderme e anatomia do cilindro central da raiz primaria
de dicotiledonea (corte transversal). Raiz tetrarca de Ranunculus (Ra-
nunculaceae). A) Corte transversal da da raiz; n.b., presenga de hipoder-
me, a enorme espessura do cortex, a endoderme espessada com bandas
de Caspary, células de passagem, o periciclo e a auséncia de medula. B)
Cilindro central: a — protoxilema; b — metaxilema; ¢ — floema, as setas
indicam um elemento crivoso (células grandes) e uma células compa-
nheira (células mais pequenas); d — endoderme; e — periciclo; f — células
do parénquima cortical [Curtis, et al. (2002); interpretagdo das estruturas
anatdmicas da responsabilidade do autor].

esclerenquimatosas, a medula (Figura 37). O periciclo é
constituido por células de paredes espessadas, compac-
tas, sem espagos intercelulares que mantém a capacidade
meristemdtica até eventualmente serem destruidas pelo
crescimento secunddrio. As raizes laterais diferenciam-se
no periciclo. Geralmente, o cAmbio vascular e a primei-
ra felogene tém também origem nas células do periciclo.
Embora caracteristico da raiz, em algumas espécies o pe-
riciclo estende-se até ao caule primdrio (Esau 1977).

Em corte transversal sio constantes na vasculatura
primdria da raiz (Figura 41): (i) feixes discretos, simples
e alternos; e (ii) feixes de xilema radialmente alongados
formando como que uma estrela. Dizem-se discretos e
simples porque o xilema e o floema surgem em feixes
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individualizados — separados por camadas estreitas de
parénquima (parénquima vascular) ou esclerénquima
— com apenas um tipo de tecido vascular. Alternos (= ra-
diais), porque o xilema e o floema se sucedem de forma
concéntrica, por regra concentrados na periferia do cilin-
dro central. Os feixes vasculares primdrios da raiz siao
ainda abertos (nas gimnospérmicas e dicotiledéneas) ou
fechados (nas monocotiledéneas), caso sejam, ou nio,
atravessados pelo cdmbio vascular. Consoante o nimero
de feixes de xilema as raizes primdrias dizem-se diarcas (2
feixes), triarcas (3 feixes), tetrarcas (4 feixes) ou poliarcas
(mais de 4 feixes). Geralmente, as raizes das dicotiledé-
neas s./. sdo di, tri ou tetrarcas (Figura 40-A e B) e as
das monocotiledéneas poliarcas (Figura 40-C). As mo-
nocotiledéneas podem ainda apresentar um grande vaso
lenhoso no centro da raiz.

A diferenciagio do xilema primdrio ¢ centripeta: pri-
meiro forma-se o protoxilema numa posi¢io mais exterior,
na vizinhanga do periciclo; os elementos do metaxilema
sa0 de maior didmetro, mais espessos (de espessamento
reticulado ou pontuado) e ficam retidos no interior do
cilindro vascular (Figura 38, Figura 40). A diferenciagao
do xilema primdrio caulinar (e do xilema secunddrio quer
no caule quer na raiz), pelo contririo, faz-se de dentro
para fora: é centrifuga. O protoxilema radicular é exarco
e o protoxilema caulinar endarco.

A estrutura do floema primdrio ¢ varidvel, pode re-
sumir-se a uns quantos tubos crivosos, ou envolver teci-
dos de suporte; e.g., fibras floémicas. A diferenciagao do
floema primdrio segue o mesmo padrao do xilema prima-
rio: o protofloema tem uma posi¢ao mais externa do que
o metafloema mas, ao contrdrio do protoxilema e do me-
taxilema, sdo dificeis de distinguir em corte histolégico.

Morfologia da extremidade radicular e ramificagio

As raizes recém-formadas sao delgadas e frageis, sem
tecidos secunddrios. A sua uniformidade morfoldgica é
apenas aparente. No dpice radicular reconhece-se uma
sequéncia de 5 zonas anatémicas (Figura 42):

* Coifa (root cap);

e Zona de divisao (cell division zone);

* Zona de alongamento (cel/ elongation zone);
* Zona pilifera (maturation ou root-hair zone);
* Zona de ramificagio (root branching zone).

A anatomia da coifa e da zona de divisao foram de-
talhadas anteriormente (Figura 35, Figura 36). Atrds da
zona de divisio situa-se uma curta zona de alongamento
e logo a seguir a zona pilifera, com nio mais de 1 cm
de comprimento. As células da raiz multiplicam-se no
meristema apical (zona de divisao), ¢ expandem-se e
diferenciam-se nos vérios tecidos que compdem a raiz na
zona de alongamento. As células recém-formadas alon-
gam-se mais de dez vezes empurrando para diante a raiz
solo adentro. E nesta zona que se diferenciam o xilema e
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Figura 42. Representagdo
esquematica da zinagem
anatémica da extremidade
radicular. Legenda: a) coifa e
meristema apical radicular, b)
zona de alongamento, c) zona
pilifera, d) zona de ramifica- jJ/
¢do, e) ramificacdo. (’f/ 7~
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Figura 43. Diferenciacdo dos pelos radiculares. N.b., natureza unicelular
dos pelos radiculares. Somente algumas células da epiderme (os trico-
blastos) sdo capazes de iniciar pelos radiculares; o pelo comega como
uma pequena papila (a); em seguida o nucleo migra para o pelo (b); o
pelo maduro é dominado por um enorme vacuolo (c). [Holman & Rob-
bins (1939)].

o floema; primeiro o floema de modo a assegurar o for-
necimento de fotoassimilados & extremidade da raiz, e s6
depois o xilema.

No sistema radicular das plantas herbdceas jovens,
acabadas de arrancar do solo, sobressaem pequenas raizes
laterais, muito branca, que os menos avisados confun-
dem com pelos radiculares. Com uma simples lupa de
mao observam-se na extremidade destas raizes estrutu-
ras filiformes, muito mais pequenas, essas sim, corres-
pondentes aos pelos radiculares. A epiderme das raizes
¢ constituida por dois tipos de células, com e sem pelos.
Os pelos radiculares (radicular hairs) sio protuberincias
laterais das células epidérmicas (Figura 43). A presenca
de pelos radiculares define a chamada zona pilifera. Nas
plantas aqudticas sdo perpendiculares a superficie da raiz,
nas plantas-terrestres acomodam-se aos poros do solo. Os
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pelos radiculares aumentam a superficie de contacto da
raiz com as particulas e a solugio do solo. A maior parte
da dgua e dos solutos consumidos pelas plantas sao absor-
vidos nesta regido da raiz. Os pelos radiculares desempe-
nham um papel particularmente importante na absor¢io
de nutrientes presentes em baixas concentragdes na solu-
a0 solo (e.g., azoto e boro), ou retidos nas fragdes solidas
do solo (e.g., fésforo).

Os pelos radiculares tém uma parede celular muito
delgada; sio tdo frdgeis e tao intimamente envolvidos
pelas particulas do solo que é impossivel extrair uma
planta do solo com raiz nua sem os danificar. A exposi¢ao
de alguns segundos ao ar seco ¢ suficiente para degenera-
rem de forma irreversivel. O transplante é sempre trau-
mitico para as plantas por causa da fragilidade dos pelos
radiculares. Muitas espécies s3o capazes de reconstruir as
raizes finas e resistem 2 transplanta¢io com raiz nua, so-
bretudo se o periodo de exposicao das raizes for curto e/
ou as plantas desenraizadas forem armazenadas adequa-
damente; e.g., tomateiro, macieira e pereira. Ainda assim
é sempre preferivel transplantar as plantas com torrao.

Os pelos radiculares degradam-se naturalmente
poucos dias depois de se terem diferenciado. O cresci-
mento da raiz repée, em continuo, a zona pilifera que
mantém uma distincia constante a coifa. A zona pilifera
da lugar a zona de ramificagao (Figura 42), de onde ir-
rompem, em angulo reto ou quase, as raizes laterais. Nas
plantas com corpo secunddrio, a diferenciagao do cAmbio
inicia-se na zona de ramifica¢do. A ramificagao lateral
da raiz, o tipo de ramificacio dominante entre as plantas-
-vasculares, tem uma origem endégena, geralmente em
células do periciclo ou, eventualmente, da endoderme
(e.g., nas gramineas), em zonas adjacentes aos pSlos de
protoxilema (Figura 44). As folhas, pelo contrdrio, tém
uma origem exdégena porque emergem dos tecidos mais
externos do meristema apical caulinar. As raizes laterais
recém-diferenciadas abrem caminho de forma traumdtica
através do cortex radicular e da epiderme da raiz onde
se inserem, pressionando e digerindo enzimaticamente
as paredes das células do tecido encaixante. Antes emer-
girem para o exterior, as raizes laterais desenvolvem um
meristema apical e uma caliptra.

Estrutura secunddria da raiz

Nas dicotiledéneas anuais todo o sistema radicular
tem uma duragio limitada, mas nem todas as raizes so-
brevivem até a senescéncia da planta. Muitas dicotiledd-
neas anuais experimentam um crescimento secunddrio
no caule e na raiz; ainda que incipiente, pode comprome-
ter a epiderme numa parte varidvel do sistema radicular.
Noutras espécies, a epiderme permanece mais ou menos
inalterada até a senescéncia.

As monocotiledéneas, incluindo grande parte das
monocotiledéneas com crescimento secunddrio, nio
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Figura 44. Representa¢do diagramatica da ramificagdo das raizes. A)
corte longitudinal de um &pice radicular; n.b., pelos radiculares ndo re-
presentados na figura. B-D) Diferentes estadios de desenvolvimento da
raiz (corte longitudinal). [Adaptado de Holman & Robbins (1939)].

apresentam crescimento secunddrio ao nivel da raiz. O
meristema de espessamento secunddrio das monocotile-
déneas com crescimento secunddrio por vezes estende-se
a raiz. Nas maioria das monocotiledéneas, apés a morte
pelos radiculares, as células da epiderme destacam-se da
raiz e s3o substituidas por células parenquimatosas corti-
cais suberificadas ou lenhificadas, diferenciando-se uma
camada também conhecida por exoderme. A persistén-
cia de uma epiderme com paredes engrossadas ¢ menos
comum. A medida que as raizes das monocotiledéneas
envelhecem, as células da endoderme desenvolvem, fre-
quentemente, paredes celulares secundarias, e o periciclo
torna-se multisseriado (com vdrias camadas de células) e
com paredes espessadas (Dickison 2000).

A semelhanga dos caules, as raizes das plantas-com-se-
mente alongam-se pela extremidade (crescimento prima-
rio) e s6 depois engrossam através da ativac¢ao do cimbio.
Nas gimnospérmicas e nas dicotiledéneas s./. perenes, a
raiz primdria ou as raizes adventicias de primeira ordem
sa0, geralmente, perenes e determinam, em grande parte,
a forma do sistema radicular. A sobrevivéncia das raizes
de ordem superior depende se sio ou nio atingidas pelo
crescimento secunddrio.

A partir do momento em que se inicia, através da ati-
vidade do cAmbio vascular e, um pouco mais tarde, da
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felogene, a formagio do corpo secunddrio
da raiz, as raizes perdem a capacidade de
absorver dgua e nutrientes, deixam de se ra-
mificar, aumentam de diAmetro e na sua su-
perficie diferencia-se uma periderme a subs-
tituir a epiderme. Passam a ter uma fungio
de ancoragem e reserva. O crescimento se-
cunddrio aumenta a eficiéncia do transpor-
te de da dgua e solutos absorvidos no solo
porque aumenta a condutividade hidrduli-
ca (hd mais xilema). As raizes podem entao
afundar-se ainda mais no solo, e estender-se
ainda mais longe, radialmente, em redor da
planta.

O cambio vascular ¢ iniciado no perici-
clo ou a partir de células residuais do pro-
cambio alojadas no parénquima vascular. O
cambio acaba por coalescer formando um
cilindro oco, delgado e continuo de células
meristemdticas. Numa fase inicial, o cAmbio
adquire uma forma ondulada, rodeando o
xilema por fora, e o floema por dentro. O
periciclo é empurrado para a periferia pelos
tecidos vasculares secunddrios e eventual-
mente ganha capacidade meristemdtica
e origina a felogene (Dubrovsky & Rost
2012). A formagio da periderme condena a morte as cé-
lulas da epiderme, do cértex primdrio e da endoderme. A
suberina que reveste as paredes celulares do felema mini-
miza as perdas de dguas e solutos absorvidos nas extremi-
dades radiculares ainda de natureza primdria. Ao mesmo
tempo que a parte mais velha do sistema radicular au-
menta de didmetro sio produzidas novas raizes na sua
extremidade distal.

Com o tempo a estrutura interna dos caules e raizes
secunddrios é similar, embora, sobretudo no inicio da
formagao do corpo secundério, possam diferir em alguns
detalhes. Nas raizes secunddrias jovens, o metaxilema
ocupa a medula sendo sucedido, em dire¢ao ao exte-
rior, pelo protoxilema (porque o xilema primdrio na raiz
tem uma formacdo centripeta). Nos caules secunddrios
jovens, a medula é normalmente parenquimatosa e con-
tacta com o protoxilema (o metaxilema tem uma posicao
mais externa). O xilema secunddrio da raiz tem mais cé-
lulas parenquimatosas e elementos condutores, e menos
fibras do que o xilema secunddrio do caule. Geralmente,
nio se consegue distinguir o lenho do inicio estagao, do
lenho de fim de estacio, i.e., o lenho nio evidencia anéis
de crescimento. O ritidoma é menos espesso na raiz do
que o no caule.

As raizes carnudas seguem um modelo de crescimen-
to secunddrio distinto do das raizes secundarias lenhosas
(Moreira 2010). Na cenoura, na beterraba e em outras
raizes tuberosas diferenciam-se vdrios cimbios concén-
tricos supranumerdrios a partir de células parenquimato-
sas. Cada cAmbio, além de xilema e floema, produz uma
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Figura 45. Crescimento secundario em raiz beterraba: a — floema; b — cdmbio; ¢ — xilema;
d — parénquima de reserva; e — periderme. N.b., quatro feixes vasculares concéntricos su-
pranumerdrios diferenciados a partir de células do parénquima de reserva cortical; a no-
tavel espessura do floema que nesta espécie inclui uma grande massa de parénquima de
reserva floémico. [Nickrent et al. (2016); http://www.phytoimages.siu.edu; interpretagdo
das estruturas anatémicas da responsabilidade do autor].

grande massa de parénquima de reserva. Na beterraba é
visivel a olho nt uma estrutura tecidular anelar carac-
teristica, correspondendo cada anel a um cambio e aos
tecidos a que deu origem (Figura 45).

A estrutura do corpo secundério das plantas é expli-
cada em detalhe no ponto "Estrutura secundéria do caule". A

Chave dicotémica 1 faz um resumo da diferenga das es-
truturas anatémicas do caule e raiz nas gimnospérmicas,
monocotileddneas e dicotiledéneas s./.

MORFOLOGIA EXTERNA DA RAIZ

Tipos de raizes

Do ponto de vista ontogénico existem trés tipos de
raizes: primdrias, laterais e adventicias. A raiz primdria
(= principal) tem origem embriondria. As raizes laterais
derivam, por ramificagdo, da raiz primdria ou de raizes
adventicias de primeira ordem. As raizes laterais desig-
nam-se, quanto 2 ordem de formacio, por raizes secun-
ddrias, tercidrias, etc. As raizes secunddrias inserem-se
na raiz primdria, as tercidrias nas secunddrias, e assim
sucessivamente. O conjunto das raizes secunddrias e de
ordem superior constitui o cabelame. Consoante as espé-
cies, as raizes podem ou nao sofrer um engrossamento se-
cunddrio. A tipologia das raizes é aprofundada no ponto
"Metamorfoses da raiz".
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As raizes adventicias tém origem caulinar ou, mais
raramente, foliar. As rafzes provenientes de raizes engros-
sadas, localizadas partes velhas do sistema radicular, sao
também qualificadas como adventicias. As raizes adven-
ticias diferenciam-se em tecidos imediatamente exterio-
res aos tecidos vasculares, de modo a facilitar a conexio
vascular com o 6rgio onde se inserem. Por regra sio ge-
radas a partir de células parenquimatosas definitivas, e
menos de células do cimbio ou de calos (Hartmann ez
al. 2014a). As raizes adventicias podem estar (i) pré-for-
madas ou serem (ii) formadas ad novo. As raizes pré-
-formadas diferenciam-se naturalmente, sem um estimu-
lo indutor claro, podendo ser visiveis exteriormente de
diferentes formas, ou permanecer imersas no caule como
pequenos aglomerados de células. As raizes formadas ad
novo sao geralmente induzidas por trauma (Hartmann ez
al. 2014a). Em todos os casos fala-se de primérdios radi-
culares adventicios. As raizes adventicias ramificam-se,
por sua vez, em raizes secunddrias, tercidrias, etc.

Situacao, consisténcia e direcao

A tipologia bdsica da situacio e consisténcia das raizes
estd condensada no Quadro 10. A raiz principal de um
sistema radicular aprumado possui um geotropismo po-
sitivo: diz-se que ¢ profundante. O geotropismo carac-
teristico da raiz principal nio se mantém, todavia, em
todas as raizes laterais de um sistema radicular aprumado.
Quanto 2 direcio, as raizes secunddrias, e de ordem su-
perior, podem ser profundantes, pouco profundantes ou
plagiotrépicas (proximas da horizontalidade). A plagio-
tropia facilita a disseminacio tridimensional das raizes
pelo solo e maximiza o volume de solo explorado. As
raizes de plantas lenhosas que progridem na horizontal,
préximo da superficie do solo (plagiotrépicas), tém direi-
to a uma designagio especial: raizes pastadeiras. Estas
raizes sio fundamentais na nutri¢ao das plantas porque
exploram as camadas superiores do solo (horizontes O e
A), mais ricas em nutrientes — resultantes da deposi¢ao de
residuos organicos ou da aplicagio de fertilizantes — e de
maior atividade biolégica.

Tipos de radicagao

Entende-se por sistema radicular o conjunto de
todas as raizes de uma planta. Distinguem-se dois mo-
delos arquiteturais fundamentais de sistema radicular:
aprumado e fasciculado (Figura 46). O sistema radicu-
lar aprumado (= sistema radicular magnolioide, zap root
system) é caracteristico das gimnospérmicas e da grande
maioria das dicotiledéneas s./. Neste modelo arquitetural
diferenciam-se uma raiz principal profundante de origem
embriondria lateralmente ramificada. O sistema apruma-
do tem mais raizes espessas e menos raizes finas e pelos
radiculares do que o sistema fasciculado. A baixa relagao
entre o volume de raizes com capacidade de absorgio e
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Quadro 10. Situagdo e consisténcia da raiz.

Critério Tipo/descrigdo

Situagcao Subterraneas — se imersas no solo; tipo mais frequente.
Aquaticas — proprias de plantas aquaticas, i.e., de plan-
tas que vivem submersas ou na superficie de massas de
agua livre.

Aéreas — muito frequentes em lianas e em plantas epifi-
tas, i.e. plantas ndo enraizadas no solo, suportadas por
outras plantas.

Consisténcia Herbdceas — raizes tenras, delgadas e flexiveis

Lenhosas — raizes lenhificadas e rijas.

Carnudas (= tuberosas) — de grande volume e ricas em
dgua e substancias de reserva.

Figura 46. Tipos de sistema
radicular. Sistema radicular
aprumado de Malva (Mal-
vaceae) «malvas» e sistema
radicular fasciculado de uma
Poaceae. [Coutinho (1898)].

o volume total do sistema radicular é compensada por
associagdes micorrizicas.

O sistema radicular fasciculado (= sistema radicular
graminoide, ftbrous root system) é caracteristico das mono-
cotileddneas e de algumas dicotiledéneas s./. Nas mono-
cotiledéneas a raiz primdria atrofia-se rapidamente sendo
substituida por raizes adventicias, mais ou menos rami-
ficadas. Nos cereais, o sistema radicular primdrio é mais
duradouro do que o padrio das monocotileddneas: a raiz
primdria permanece funcional até ao final do Outono ou
até a entrada do Inverno, quando tem inicio o afilhamen-
to. Os primérdios radiculares adventicios diferenciam-se
nos caules (raizes cauldgenas), regra geral em nés subter-
raneos ou aéreos proximos da superficie do solo, a partir
de células vizinhas do sistema vascular. Os cereais, como
muitas outras gramineas, diferenciam raizes adventicias
logo no né escutelo (raizes seminais laterais). A impor-
tAncia das raizes adventicias nas monocotiledéneas expli-
ca por que razio muitas delas podem ser transplantadas
com sistemas radiculares muito danificados (e.g., arroz,
cebola e palmeiras). O modelo de radicagao influencia a
ecologia das plantas ("Arquitetura do sistema radicular").
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Quadro 11. Metamorfoses da raiz.

Tipo

Raizes
trepadoras

Raizes tuberosas

Haustérios
(= raizes sugadoras)

Raizes
contracteis

Raizes estranguladoras
Raizes tuberosas

Pneumatéforos (=
raizes respiratorias)

Raizes
estranguladoras

Raizes proteoides

Raizes tabulares

Raizes escora

Velamen
(= velame)

Descrigcao

Raizes adventicias, aéreas, geralmente adesivas, que auxiliam as plantas trepa-
deiras a aderirem aos seus suportes.

Vd. texto.

Raizes aéreas ou subterrdneas, proprias de plantas parasitas especializadas na
penetragdo e extragdo de agua e nutrientes dos seus hospedeiros.

Raizes produzidas periodicamente; inicialmente alongam-se em profundidade,
depois contraem-se, aumentando de didmetro, e puxam os dérgdos caulinares
para o solo; distinguem-se das restantes raizes pelo maior diametro e pela su-
perficie enrugada.

Vd. texto.
Vd. texto.

Raizes aéreas emitidas por espécies adaptadas a zonas humidas tropicais, para
facilitar as trocas gasosas entre o sistema radicular e a atmosfera; frequentes nas
plantas de mangal (Figura 48).

Raizes aéreas emitidas por algumas arvores e trepadeiras tropicais capazes de
envolver e eliminar as plantas hospedeiras (Figura 47).

Vd. texto.

Raizes plagiotrépicas, com fungdo de suporte, muito engrossadas na face oposta
ao solo, geralmente emergentes a superficie nas drvores mais velhas; frequentes
nas grandes drvores tropicais (Figura 48).

Raizes com fungdo de suporte emitidas da base do eixos primarios e ramifica-
¢des de ordem inferior; muitas gramineas como o milho-graido e o Panicum
milliaceum «milho-mitdo» emitem raizes adventicias anormalmente espessas
a partir dos nos inferiores do caule, visiveis acima do solo, interpretaveis como
raizes escora (Figura 48).

Vd. texto.

Tipos de radicagio 51

Exemplos

Hedera sp.pl. (Araliaceae) «heras» e varias
espécies de Piper (Piperaceae).

Vd. texto.

Orobanche (Orobanchaceae) «orobancas»
e Cuscuta (Convolvulaceae) «cuscutas».

Frequentes em plantas bulbosas (e.g., Li-
lium [Liliaceae)), nas gramineas e nas Are-
caceae «palmeiras».

Vd. texto.
Vd. texto.

Rhizophora  mangle  (Rhizophoraceae)
«mangue-vermelho» e Avicennia africana
(Acanthaceae) «mangue-branco».

Ficus (Moraceae) «figueiras».

Vd. texto.

Ceiba pentandra (Bombacoideae, Malva-
ceae) «sumaumeira»; também nas arvores
mais velhas e maior dimensdo da figueira
cutivada.

Pandanus  (Pandanaceae)  «pandanos»
e Rhizophora mangle (Rhizophoraceae)
«mangue-vermelho».

Vd. texto.

Figura 47. Raizes estranguladoras. Ficus cf. thonningii (Moraceae), uma figueira-estranguladora, a envolver com raizes estranguladoras uma Elaeis gui-
neensis (Arecaceae) «palmeira-dendém» na bolanha de Gabu (Guiné-Bissau). [Fotos do autor].
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Metamorfoses da raiz

As raizes apresentam variados tipos de adaptagoes com
funcoes especializadas, muitas vezes associdveis a habitats
particulares (e.g., zonas hiimidas, sapais e florestas tro-
picais). As metamorfoses da raiz mais frequentes estao
descritas no Quadro 11 (Figura 48 e Figura 47). As raizes
estranguladoras, tuberosas e proteoides, ¢ o velimen me-
recem um tratamento um pouco mais atento (.1.).

Raizes estranguladoras

As plantas estranguladoras produzem frutos ornito-
céricos (disseminados por aves) com sementes de ger-
minagio epifita (na parte aérea do hospedeiro). Apds a
germinagio da semente, geralmente na axila de um ramo
a meia copa, a planta emite raizes tronco abaixo, ou que
se suspendem da copa do hospedeiro. Atingido o solo,
as plantas estranguladoras aceleram o seu crescimento,
competem pelos recursos ambientais e envolvem o hos-
pedeiro, geralmente uma 4rvore, com uma densa rede
raizes ditas estranguladoras, que acaba por coalescer e
o aniquilar. As palmeiras nio sio estranguladas porque
nao tém crescimento secunddrio; sobrevivem enquanto
as suas folhas ndo sao totalmente ensombradas pelo es-
trangulador. Este processo termina quando a espécie es-
tranguladora ocupa o espago anteriormente preenchido
pelo hospedeiro (Figura 47). As raizes estranguladoras
sa0 uma adaptagao a habitats onde as drvores competem
vigorosamente pelo espaco, por exemplo em florestas tro-
picais densas. As plantas estranguladoras mais conhecidas
pertencem aos géneros Ficus (Moraceae) e Metrosiderus

(Myrtaceae).

Raizes tuberosas

Entende-se por tuberiza¢do das raizes o processo
de engrossamento causado pela acumulagao de reservas
(Figura 49). Consoante as espécies, ou até entre cultivares
da mesma espécie, a tuberizagao das raizes estende-se, em
grau varidvel, até ao colo ou ao caule; e.g., prolonga-se
até ao caule em muitas cultivares de Brassica rapa (Bras-
sicaceae) «nabo» e de B. napus (Brassicaceae) «rdbano»,
concretamente até ao hipocdtilo, e a mais de um entre-
né caulinar em certas variedades de beterraba-sacarina. E
correto considerar que algumas cultivares destas espécies
produzem tubérculos aéreos (Figura 78-C).

As substancias de reserva mais frequentes nas raizes
tuberosas sio o amido (um polimero de glucose), a inu-
lina (um polimero dominado pela frutose) ou agticares
soltveis (sobretudo sacarose, um dissacarideo de glucose
e frutose). Acumulam amido, i.e., sio raizes amildceas,
as rafzes de mandioca (21-35% da MS) e de batateira-
-doce (Figura 49-B) (67-79% da MYS); inulina, as raizes
de chicéria (15-20% da MS), do Tragopogon porrifolius
(Asteraceae) «salsifi» (4-11% da MS) (van Loo et al 1995)
e dos inhames do género Dioscorea (Dioscoreaceae) (teores
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Figura 48. Tipos de raiz. A) Raizes escora em Rhizophora sp. (Rhizopho-
raceae) «mangue-negro». B) Dois nds com raizes escora em Panicum mi-
liaceum (Poaceae). C) Raizes tabular em Ficus macrophylla (Moraceae).
D) Pneumatoforos (raizes que emergem da dgua em torno da arvore)
em Avicennia africana (Acanthaceae) «mangue-branco». [A e D) Guiné-
-Bissau; C) Jardim Botanico de Lisboa, Portugal; fotos do autor].

Figura 49. Raizes tuberosas: A) tuberoso-fasciculadas em Asphodelus ra-
mosus (Asphodelaceae); B) tuberoso-aprumadas de batata-doce (Guiné-
-Bissau). [A) Portugal; B) Guiné-Bissau; fotos do autor].
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muito varidveis); sacarose, a raiz de beterraba-sacarina. As
raizes tuberosas sdo, geralmente, uma adaptagio a habi-
tats onde, chegada a estagdo favordvel, ¢ particularmente
vantajoso iniciar no cedo o crescimento vegetativo (e. Y
comunidades herbdceas de regides com uma estagao seca
pronunciada) ou a produgio de flores (e.g., prados e flo-
restas caducifdlias). A tuberizacio pode fazer parte do
sindrome aptativo a ambientes extremos (e.g., excessiva-
mente secos). A tuberizacio das raizes, frente 2 dos caules,
tem em seu favor a protecio conferida pelo solo contra
os herbivoros.

As raizes ditas tuberoso-aprumadas (= tuberculoso-
-aprumadas) derivam de um sistema radicular apruma-
do; e.g., Daucus carota (Apiaceae) «cenoura». As raizes
tuberoso-fasciculadas (= tuberculoso-fasciculadas) deri-
vam de um sistema radicular fasciculado; e.g., Asphodelus
(Asphodelaceae) «astédelos» (Figura 49-A). Virios géne-
ros de orquideas europeias — e.g., Dactylorhiza, Ophrys
e Orchis — possuem, durante o perfodo de floragdo, duas
raizes tuberosas: uma delas, formada no ano anterior e de
aspecto engelhado, suportou o arranque do crescimento
do caule atual, a outra, mais lisa, com poucos meses de
crescimento, sustentard o crescimento inicial do caule no
ano seguinte.

Raizes proteoides

As raizes proteoides (proteoid ou cluster roots) sio
aglomerados densos de raizes laterais curtas e delgadas
de crescimento determinado. As espécies com raizes pro-
teoides habitam solos pobres em nutrientes e geralmente
nio tém micorrizas (Watt & Evans 1999). Estas raizes
extraem do solo fracées de fsforo inacessiveis aos outros
tipos radiculares. Foram detetadas em pelo menos sete
familias de angiospérmicas. O tremoceiro-branco, além
de ser extraordinariamente eficiente a fixar azoto atmos-
férico — foram atingidos valores de 300 kg N fixado/ha
(Sulas ez al. 2016) —, tem a capacidade de produzir raizes
proteoides em resposta a deficiéncia de fésforo biodispo-
nivel no solo (Keerthisinghe ez a/. 1998, Figura 50), duas
caracteristicas que explicam por que razao ¢ uma exce-
lente melhoradora de terras pobres e foi enaltecida pelos
agrénomos cldssicos romanos, hd mais de 2000 anos (Co-

lumella 1941).

Velamen

O velamen (= velame) é comum em espécies epifi-
tas tropicais, em particular das familias Orchidaceae e
Araceae. Consiste numa espessa epiderme multisseriada
(com vérias camadas de células), esponjosa, de células
com paredes secundariamente espessadas, mortas na ma-
turidade. Estas células mantém-se inchadas e humidas
por muito tempo apds as tltimas chuvas. Nos periodos
secos as células cheias de ar dao um aspecto esbranquica-
do ao velamen. O velimen desempenha virias funcoes:
absor¢ao de dgua e nutrientes, prote¢io mecinica, e evita
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Figura 50. Raizes proteoides. Sistema radicular de plantas de tremocei-
ro-branco com trés meses cultivadas num substrato pobre em fdsforo
(areia de praia lavada). [Experiéncia e fotos realizadas pelo autor].

a dessecacao das camadas mais internas da raiz, onde se
encontram os tecidos vasculares.

Rizobainha

A rizobainha (rhizosheath) nio é propriamente uma
metamorfose; consiste num cilindro compacto de parti-
culas do solo aderentes as extremidades da raizes através
do mucigel e dos pélos radiculares (McCully 1999). A
presenca desta estrutura estd correlacionada, pelo menos
em algumas espécies, com o comprimento dos pélos radi-
culares. Sabe-se que a secura do solo estimula a formacao
de pelos radiculares e aumenta a adesividade das mucila-
gens. A rizobainha melhora o contacto entre o solo e as
raizes e facilita a absor¢ao de d4gua e nutrientes. Cria ainda
um ambiente, em torno da raiz, favordvel a bactérias fi-
xadoras de azoto e a outros microrganismos benéficos
para as plantas (Bergmann ez /. 2009). A rizobainha ¢é
comum nas plantas de solos secos (e.¢., sistemas dunares);
¢é também ficil de observar nos cereais.

MODIFICACOES DA RAIZ CAUSADAS POR
MICRORGANISMOS

Micorrizas

As micorrizas sdo associacoes simbidticas radiculares
entre fungos e plantas. As hifas dos fungos tém um dia-
metro muito menor do que as raizes. Atravessam poros
de pequeno didmetro inacessiveis s raizes; ramificam-se e
coalescem criando uma densa e complexa rede viva capaz
de extrair nutriente num volume de solo muito superior
ao explorado pela raiz. As plantas recebem do fungo nu-
trientes, sobretudo fésforo e micronutrientes, alguma
dgua, certas substincias orgénicas, e prote¢io contra in-
fecoes radiculares fingicas e toxinas presentes no solo
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(e.g., metais pesados). Por serem mais produtivas, a plan-
tas micorrizadas demonstram uma resiliéncia acrescida
contra o ataque de herbivoros e acidentes meteorolégicos
(vd. Willis er al. 2013). Os fungos, em troca, tém acesso
aos produtos da fotossintese da planta. 80% a 90% das
plantas-com-semente tém micorrizas. As micorrizas sao
mais frequentes em solos pobres em nutrientes ou t6xi-
cos. A dependéncia das plantas-vasculares das associagoes
simbidticas micorrizicas é varidvel: as Proteaceae, Brassica-
ceae e Polygonaceae nio tém micorrizas, as Betula (Betu-
laceae) «bidoeiros» desenvolvem-se adequadamente sem
estas associagoes, o crescimento dos Quercus (Fagaceae)
«carvalhos» e dos Pinus (Pinaceae) «pinheiros» é muito
deprimido sem micorrizas, as sementes de Orchidaceae
«orquideas» dependem de associagbes com fungos para
germinar. Como seria a priori expectdvel as plantas aqud-
ticas e as plantas epifitas raramente desenvolvem associa-
coes micorrizicas (Stevens 2011+).

Existem dois tipos principais de micorrizas: (i) vesicu-
lo-arbusculares (= endomicorrizas, micorrizas endotréfi-
cas) e (ii) formadoras de manto (= ectomicorrizas, micor-
rizas ectotréficas). As micorrizas de Ericaceae (e familias
evolutivamente préximas) e de Orchidaceae enquadram-
-se em tipos especiais nao desenvolvidos neste texto. As
micorrizas vesiculo-arbusculares (vesicular-arbuscular
mycorrhiza) sao extraordinariamente comuns: colonizam
~80% das espécies e 92% da familias de plantas-com-se-
mente (Blackwell 2011). Sao dominantes nas plantas le-
nhosas das florestas tropicais. Infetam também gramineas
e muitas outras plantas herbdceas de 6ptimo temperado
ou tropical. Foram ainda detetadas em hepdticas e antéce-
ros, dois grupos de plantas-terrestres nao vasculares (bri6-
fitos), nos licéfitos e em vérios grupos de fetos (Lehnert ez
al. 2017). Nas associacoes vesiculo-arbusculares, as hifas
invadem as células corticais das plantas e a maior parte da
massa fingica acumula-se no interior das raizes. O fungo
limita-se a complementar o papel das raizes na absorcio
de nutrientes do solo, sendo as rafzes infectadas seme-
lhantes as raizes normais. Consomem 1-15% do carbono
fixado pelos hospedeiros (fotossintese bruta) e apresen-
tam uma baixa especificidade fungo-planta hospedeira.
S4o mais frequentes em solos com matéria orginica bem
humificada. Os fungos das micorrizas vesiculo-arbuscu-
lares dependem em absoluto das plantas hospedeiras para
se alimentarem. As plantas premeiam-nos com mais ou
menos hidratos de carbono consoante a sua eficiéncia a
explorar os nutrientes do solo (Argiiello ez al. 2016). Algo
semelhante ocorre no mutualismo rizébio/leguminosa
(vi.). Todas as espécies conhecidas pertencem a divisio
Glomeromycota (Zygomycetes p.p.), uma das sete divisoes
atualmente reconhecidas no reino Fungi, de divergéncia
anterior aos basidiomiceteas e ascomicetas.

As micorrizas formadoras de manto (sheathing my-
corrhizas) sio menos frequentes: estdo presentes em 10%
das familias de plantas (Blackwell 2011), embora coloni-
zem ~90% das drvores temperadas (Thomas 2000). Os
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Figura 51. Micorrizas formadoras de manto. A) Corte histoldgico de uma
raiz invadida por uma ectomicorriza (microscopio de varrimento); n.b.,
manto micorrizico e a invasdo dos espacos intercelulares pelo fungo. B)
Efeito da invasdo por fungos ectomicorrizicos na morfologia externa de
uma raiz. C) Manto micorrizico (microscépio de varrimento). [Cortesia de
Anabela Martins].

fungos ectomicorrizicos invadem os espagos intercelula-
res do cértex radicular e cobrem a raizes finas com uma
delgada camada de micélio, conhecida por manto mi-
corrizico (Figura 51-A,C). As raizes infectadas perdem
os pelos radiculares e param de crescer (Figura 51-B); o
fungo emite longos sistemas ramificados de hifas através
do solo que substituem, quase por completo, as raizes
infectadas na absor¢io de nutrientes. Consomem 15%
ou mais do carbono fixado pelas plantas hospedeiras e
demonstram uma grande especificidade fungo-planta
hospedeira. Sao mais frequentes em solos de matéria
orginica dcida e pouco humificada. Os fungos das mi-
corrizas formadoras de manto enquadram-se nas divisoes
Basidiomycota, Ascomycota e Glomeromycota. Alguns co-
gumelos ediveis — e.g., dos géneros Lactarius e Boletus —
30 ectomicorrizicos.

As endomicorrizas sio a condi¢io ancestral da mi-
corrizia. Os fungos Glomeromycota provavelmente auxi-
liaram as primeiras plantas-terrestres a conquistar a terra
firme (Nicolson 1967), no Cambrico Superior/Ordovici-
co inferior (Morris ez al. 2018). As ectomicorrizas, assim
como as endossimbioses com bactérias fixadoras de azoto,
sao em termos evolutivos mais tardias (mesozoicas).

Simbioses com bactérias diazotréficas

O azoto é o macronutriente mais escasso e que mais
condiciona a produtividade vegetal nos agroecossistemas
e nos ecossistemas naturais. Os embriéfitos sao incapazes
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de metabolizar o azoto atmostérico que representa, por si
$6, 80% do volume da atmosfera. Para fazer face a esta li-
mitagio alguns grupos de plantas-vasculares conseguiram
estabelecer relagoes simbiéticas mutualistas'®?! com bac-
térias fixadoras de azoto (= bactérias diazotréficas). As
bactérias fixadoras de azoto reduzem o azoto atmosféri-
co (N,) a aménia (NH3) com uma enzima exclusiva dos
procariotas, muito conservada pela evolugio, a nitroge-
nase. As plantas utilizam a amdnia fornecida pelas bac-
térias para construir substincias azotadas (e.g., proteinas
e 4cidos nucleicos); em troca, as bactérias diazotréficas
tém acesso a produtos da fotossintese e usufruem de um
ambiente propicio a sua multiplicagio.

As simbioses mais comuns entre plantas e bactérias
diazotréficas expressam-se a nivel radicular pela formagao
de nédulos radiculares (= nédulos bacterianos) (Figura
52-A). A predisposi¢io para estabelecer este tipo de sim-
biose radicular evoluiu uma dnica vez hd ~100 M.a.,
no Mesozoico, muito depois das simbioses micorrizicas
(Werner et al. 2014), tendo sido seguida por mdltiplas
emergéncias independentes da capacidade de nodulagao
(Svistoonoff ez al. 2013). As plantas-com-flor com sim-
biontes fixadores de azoto formadores de nédulos per-
tencem, sem exce¢do, a 10 familias das ordens Fagales,
Fabales, Rosales e Cucurbitales (clado das rosideas I).

As simbioses formadoras de nédulos mais frequentes
na Natureza desenvolvem-se entre bactérias actinomice-
tas do género Frankia e cerca de 220 espécies de plantas
ditas actinorrizicas, pertencentes a oito familias de an-
giospérmicas (Santi ez al. 2013). Os nédulos de Frankia
tém uma dimensio considerdvel (2-3 cm de didmetro);
observam-se com facilidade, por exemplo, em raizes de
Alnus lusitanica (Betulaceae) «amieiro-ibérico», na Mo-
rella (Myrica) faya (Myricaceae) «<samouco», e em virias
espécies de Casuarina (Casuarinaceae) «casuarinasy.

As simbioses formadoras de nédulos mais conhecidas,
estudadas, eficientes e de maior importincia econdmi-
ca desenvolvem-se entre alfa-proteobactérias e plantas
da familia das Fabaceae. 90% das espécies desta familia
estabelecem simbioses com bactérias fixadoras de azoto,
pertencentes a pelo menos 12 géneros de alfa-proteobac-
térias; e.g., Rhizobium, Mesorhizobium, Sinorhizobium e
Bradyrhizobium. De forma independente, evoluiram re-
lagoes simbidticas similares as das leguminosas no género
tropical Parasponia (Cannabaceae) (Santi et al. 2013). Os
mecanismos de infe¢io radicular das bactérias diazotréfi-
cas simbiose foi intensamente estudado. Num primeiro
estddio, os rizébios*’ penetram nas plantas através dos

[42] As simbioses sao interacoes de estreita dependéncia (ndo obrigatoria-
mente absoluta) entre organismos de diferentes espécies. As relagoes mutua-
listas s3o vantajosas todos os intervenientes.

[43] O vocdbulo rizébio, num sentido estrito, refere-se apenas as bactérias
do género Rhizobium. Na bibliografia tem geralmente um sentido mais lato
sendo aplicado as espécies capazes de nodular as raizes das leguminosas e fixar
azoto atmosférico do género Rhizobium, ou de géneros aparentados. Entre-
tanto, foram isoladas em leguminosas bactérias ndo pertencentes aos grupos
tradicionais de alfa-proteobacterias fixadoras de azoto (Willems 2006).
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Figura 52. Simbioses com bactérias diazotréficas. A) Nodulos indeter-
minados de rizdbios em Trifolium (Fabaceae). B) Simbiose com Nostoc,
expressa sob a forma de pequenas rosetas arroxeadas, em caules de
Gunnera tinctoria (Gunneraceae); corte transversal de um caule com 8
cm de didmetro (Az). [A) Braganga, Portugal; B) Ilha de S. Miguel, Agores;
fotos do autor].

pelos radiculares. Uma vez estabelecidos estimulam a ati-
vidade meristemdtica e a proliferagio de células do cdrtex
ou do periciclo formando-se um nédulo. Os simbiontes
bacterianos ficam alojados na zona mais central dos né-
dulos. Os nédulos tém uma forma esférica ou mais ou
menos alongada, similar a uma raiz lateral curta e espessa.
Quando funcionais, apds esmagamento, exibem uma cor
rosada causada por uma substancia quimicamente préxi-
ma da hemoglobina, a leghemoglobina. Reconhecem-se
dois tipos de nddulos nas Fabaceae: (i) nédulos deter-
minados — de forma esférica, com alguns dias a pouca
semanas de duracio; (ii) nédulos indeterminados — de
forma alongada, com vdrios meses de duragio, alongan-
do-se a custa de um meristema apical. As simbioses tém
custos; no caso das leguminosas pratenses, 10-24% da
fotossintese bruta é desviada para sustentar os rizébios.
Em contrapartida estas leguminosas recebem dos seus
simbiontes, em média, cerca de 20 kg de N/t MS (Pear-
son & Ison 1987). Sistemas de quantificacio visual da
nodulacio em leguminosas cultivadas como o represen-
tado na Figura 53 sdo de grande utilidade prética dada
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a importincia econémica e agrondémica da associagio
rizébio-leguminosa.

Nem todas as relacoes simbidticas com bactérias diazo-
tréficas formam nédulos. Associacoes extracelulares com
bactérias azul-esverdeadas redutoras de diazoto sio co-
nhecidas numa grande variedade de hepdticas, antdceros,
nos 'pteridéfitos' do género Azolla e nas gimnospérmicas
da fam. Cycadaceae. A Anabaena azollae vive alojada em
cavidades foliares dos ‘pteridéfitos’ aqudticos do género
Azolla. Por alguma razdo as Azolla sio hd muito utilizadas
para incorporar azoto nos sistemas de agricultura de arroz
em campos alagados na Africa e na Asia (Roger 1996)
(Figura 34). Em contrapartida, a Azolla filiculoides é uma
temivel invasora em dguas paradas ricas em nutrientes em
muitos paises do sul da Europa. As Gunnera (Gunnera-
ceae) estabelecem simbioses intracelulares com bactérias
azuis-esverdeadas do género Nostoc (Osborne & Bergman
2008). Nas Gunnera, as bactérias fixadoras de azoto estio
alojadas em pequenas bolsas macroscépicas, com a forma
de pequenas rosetas, visiveis em corte transversal do caule
(Figura 52-B).

As bactérias e os fungos endofiticos sio um mundo
diverso e complexo de relagoes mutualistas que s6 agora
comeca a ser desvendado. Estes seres vivem no interior das
plantas sem originarem estruturas macroscdpicas, nem
causarem sintomas de doenga. Algumas espécies fixam
azoto; e.g., bactérias dos género Burkholderia em milho-
-graido e cana-de-agtcar (Perin ez al. 2006). Outras es-
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Profundidade do solo

Pontuagio

Figura 53. Pontuagdo da nodulagdo em leguminosas herbaceas culti-
vadas (0-5). Os numeros no interior das figuras referem-se ao nimero
de nddulos; a respetiva pontuagdo € indicada por baixo de cada figura.
Pontuagdo: 0-2 — nodulagdo incipiente, com pequena ou nula fixagdo de
N,; 2-3 — nodulagdo regular, que poderd ser insuficiente para satisfazer
as necessidades da cultura em N,; 3-4 — nodulagdo muito boa, com bom
potencial para fixar N_; 4-5 — nodulagdo excelente, com um grande po-
tencial de fixacdo de N,. [Adaptado de Unkovich et al. (2008)].

pécies melhoram, por exemplo, as resposta das plantas a
secura ou a sua capacidade de extrair nutrientes do solo.
O seu estudo estd para além dos objetivos deste livro.



4. CAULE

NATUREZA E FUNCOES DO CAULE

Dos trés 6rgaos que compdem as plantas — a raiz, o
caule e a folha —, o caule é o mais antigo. Tanto a raiz
como as folhas evoluiram no Devénico [419-360 M.a.]
a partir de estruturas caulinares [Vol. II]. A presenca de
folhas e, concomitantemente, de nds, sio as caracteristi-
cas macromorfolégicas mais marcantes dos caules, que
os diferencia de imediato das raizes. Nas plantas-com-se-
mente, a formagio do caule principia com a germinagio
da semente. A medida que a planta se desenvolve, novos
caules sao gerados a partir de outros de ordem inferior.
Pontualmente, os caules tém origem em raizes. A dife-
renciacio de caules a partir de folhas é muito rara na na-
tureza. As plantas sem caules aparentes dizem-se acaules.

Os caules sao entendidos como eixos quando nele se
inserem, de forma hierarquizada, outros elementos; e.g.,
o tronco (eixo primdrio das drvores) relativamente aos
ramos, estes em relagio as folhas, ou o pedtnculo de uma
inflorescéncia frente aos pedicelos das flores. De acordo
com a ordem de inser¢io reconhecem-se eixos princi-
pais (= primdrios), secunddrios, e assim sucessivamente.
O mesmo raciocinio foi aplicado as raizes.

O caule desempenha as oito grandes fungoes:

* Exposicao das folhas a luz;

* Exposicio as flores aos agentes polinizadores;

* Transporte de dgua e substincias nutritivas entre a

raiz e as folhas (em ambos os sentidos);

* Armazenamento de substincias de reserva;

* Sintese de reguladores de crescimento; e.g. auxinas

nos meristemas apicais;

* Fotossintese, nos caules com parénquima clorofili-

no;

* Protecio das plantas contra a herbivoria;

* Ancoragem das planta a tutores (nas lianas);

* Elevagao da candpia acima de potenciais competi-
dores.

57

Chave dicotomica 1. Resumo da estrutura anatémica da raiz, caule e
folhas das plantas-com-semente [adaptado com alteragGes menores
de Brand3o Oliveira (2011)].

1. Simetria radial [raiz ou caule] 2
[folha] 11

[estrutura primaria] 3

- Simetrial bilateral
2. Sem crescimento secundario

- Com crescimento secundario; meristemas laterais e tecidos secunda-
rios presentes [estrutura secundaria] 8

3. Epiderme sem estomas; pélos unicelulares; presenca frequente de
exoderme; auséncia de colénquima; cértex mais espesso do que o
cilindro central; endoderme bem visivel; feixes simples, alternos e
radiais; xilema de formagdo centripeta (protoxilema exarco) [raiz] 4

- Epiderme com estomas; pélos unicelulares ou pluricelulares; auséncia
de exoderme; presenga de colénquima; cilindro central mais largo do
que o cortex; endoderme pouco diferenciada ou inexistente; feixes
duplos colaterais ou bicolaterais; xilema de formagao centrifuga
(protoxilema endarco) [caule] 6

4. Elevado nimero de feixes condutores (normalmente mais de seis);
bandas de Caspary com espessamentos em U~ Monocotiledéneas

- Numero reduzido de feixes condutores (até 6); bandas de Caspary nas
paredes radiais e transversais 5

5. Auséncia de vasos lenhosos e de elementos de tubo crivoso + células
companheiras; presenca de células crivosas e de células albuminosas;
canais resiniferos frequentes Gimnospérmicas

- Presenga de vasos lenhosos e de elementos de tubo crivoso + células
companheiras; sem células crivosas e células albuminosas nem canais
resiniferos Dicotiledéneas s.l.

6. Feixes colaterais fechados em grande nimero, distribuidos de forma
irregular no parénquima fundamental Monocotiledéneas

- Feixes colaterais abertos pouco numerosos, organizados num cilindro
central; diferenciagdo de cdrtex, raios medulares e medula 7

7. Auséncia de vasos lenhosos e de elementos de tubo crivoso + células
companheiras; presenca de células crivosas e células albuminosas;
canais resiniferos frequentes Gimnospérmicas

- Presenga de vasos lenhosos e de elementos de tubo crivoso + células
companheiras; sem células crivosas e células albuminosas nem canais
resiniferos Dicotiledéneas s.l.

8. Presenca de feixes de xilema radialmente alongado no centro das
raizes secundarias jovens; xilema secundario com mais células paren-
quimatosas e elementos condutores, e com menos fibras; anéis de
crescimento pouco nitidos [raiz] 9

- Presencga de pequenas protuberancias de xilema primario na margem
da medula dos caules secunddrios jovens; xilema secundério com
mais fibras e menos células parenquimatosas; anéis de crescimento
geralmente nitidos nas regiGes com uma estagdo de repouso vegeta-
tivo prolongado

[caule] 10

9 e 10. Lenho secundario homogéneo; presenca frequente de canais
resiniferos Gimnospérmicas

- Lenho secundario heterogéneo; sem canais resiniferos
Dicotiledéneas s.l.

11. Densidade dos estomas na pégina superior e inferior geralmente
semelhante; mesofilo geralmente simétrico (semelhante nas paginas
superior e inferior); feixes vasculares geralmente em grande niumero
e semelhantes entre si; nervagdo geralmente paralela (em corte
transversal todas as nervuras sdo seccionadas do mesmo modo)
Monocotileddneas

- Densidade dos estomas na pagina superior e inferior geralmente distin-
ta; mesofilo geralmente assimétrico; nervagdo geralmente de outro
tipo 12

12. Densidade dos estomas maior na pagina inferior do que na superior;
mesofilo geralmente assimétrico (com parénquimas em paligada e
lacunoso); geralmente um grande nimero de feixes e pelo menos um
com estrutura secundaria Dicotiledéneas s.I.

- Mesofilo distinto; presenga frequente de canais resiniferos e de clorén-
quima de células com invaginag@es infletidas para o limen celular
Gimnospérmicas
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ANATOMIA DO CAULE

Estrutura primdria do caule

O caule primdrio ¢ construido pelos meristemas api-
cais caulinares primdrios. Nas monocotiledéneas, por
regra, sao coadjuvados por um meristema de espessamen-
to primdrio. A organizacio dos tecidos é mais complexa
no caule primério do que na raiz porque o caule suporta
folhas e as respetivas gemas axilares, que tém de ser abas-
tecidas por feixes vasculares provenientes do eixo onde
se inserem. A estrutura primdria foi mais trabalhada pela
evolugdo no caule do que raiz [Vol. II]. Como se referiu
anteriormente, com o tempo, a anatomia dos caules e
das raizes secunddrias ¢ similar. Um resumo da estrutura
interna da raiz e do caule estd disponivel na Chave dico-
témica 1.

Meristemas e tecidos

A estrutura e a nomenclatura dos meristemas e tecidos
caulinares foram abordadas no ponto "Os tecidos vegetais".
Neste momento, importa apenas recordar que o meris-
tema apical caulinar produz de forma reiterada entrends
e folhas inseridas em nés. O crescimento primdrio da
parte aérea das plantas envolve, entdo, dois eventos mor-
fogenéticos distintos: a (i) extensao do caule e a (ii) or-
ganogénese de folhas. As folhas surgem como apéndices
laterais nos flancos do meristema, diferenciados a inter-

valos regulares de tempo designados por plastocronos. A
cada plastocrono corresponde um fitdémero ("Organizacio
do corpo_das plantas-com-semente"). Com a diferenciacao

floral, o meristema apical caulinar transforma-se num
meristema reprodutivo e, em vez de folhas, passa a dife-
renciar estruturas da inflorescéncia ou pecas da flor.

Em corte transversal, num caule primério distinguem-
-se do exterior para o interior as seguintes camadas teci-
duais: (i) epiderme, (ii) cértex (primdrio) e (iii) cilindro
central (Figura 55).

Epiderme e cortex

A epiderme do caule primdrio nio possui os pelos radi-
culares caracteristicos da epiderme das raizes e tem menos
estomas do que a epiderme folhear. O cértex primdrio
caulinar corresponde a por¢io de tecido fundamental
localizado entre a epiderme e a regiao vascular (Figura
54, Figura 55). Estd ausente da maioria das monocoti-
ledéneas. O cértex caulinar das gimnospérmicas e nas
dicotiledéneas s./. é menos espesso do que o cilindro cen-
tral e os seus limites internos sao pouco claros. No cértex
primdrio caulinar é frequente a diferenciagdo, logo por
debaixo da epiderme, de uma hipoderme ("Meristemas e
tecidos" da raiz) com uma a vérias células de espessura. A
células da hipoderme distinguem-se pela sua regularidade
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Figura 55. Representa¢do esquematica da anatomia entrenodal do
caule primario de ‘dicotiledéneas’ (corte transversal): Ep. — epiderme;
Ctx. — cortex; Fl.p. — floema primario; Med. — medula; Xil.p. — xilema pri-
mario; Ra. — raio primario; Fx. vasc. — feixes vasculares. [Original].

Figura 54. Anatomia do caule primario das dicotiledoneas (corte trans-
versal). A) Caule primério de ricino: a — epiderme; b — cértex; c — bainha
endodermadide com células ricas em grdos de amido; d — células de pa-
rénquima; f — floema; g — raio primdrio; h — metaxilema; i — protoxilema;
k — parénquima medular. B) Caule de canhamo com evidéncias de cres-
cimento secundario: a — epiderme; b — cortex; ¢ — fibras (de esclerén-
quima) corticais; d — bainha endodermdide; f — fibras de esclerénquima
floémico; g — floema; h — cdmbio; i — xilema. [Belzung (1900)].

e simetria. Em algumas espécies sao fotossinteticamente
ativas ou colenquimatosas (Figura 56). Nas gramineas
e outras monocotiledéneas ocorre, com frequéncia, um
anel subepidérmico de fibras de esclerénquima (Figura
57). Esta zona tecidular, também designada por hipoder-
me, confere rigidez aos caules e complementa a protegao
oferecida pela epiderme.
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As células parenquimatosas mais externas do cértex
primdrio sdo frequentemente fotossintéticas; constituem
um clorénquima e contribuem para a cor verde dos caules
primdrios. Dispersos na matriz de parénquima cortical
surgem escleritos, fibras de esclerénquima (fibras corti-
cais, Figura 54-Bc), feixes de colénquima (Figura 506) e
células ou canais secretores (e.g., de ldtex na Euphorbia-
ceae). Nas plantas aqudticas desenvolve-se um aerénqui-
ma no cértex caulinar e radicular. Estes tecidos foram
amplamente discutidos no ponto dedicado aos "Tecidos
definitivos simples”. Com o tempo as paredes das células
parenquimatosas corticais podem lenhificar-se.

No interior do caule das dicotiledéneas, o cdrtex con-
tacta diretamente com um anel mais ou menos definido
de feixes vasculares (cilindro vascular), ou é delimitado
por uma camada regular de células ditas endodermoides
(semelhantes as células da endoderme), desenvolvendo-se
uma bainha endodermoide! (Figura 54-A,B) (Rudal
2007). A bainha de amido ¢ um tipo de bainha endoder-
moide de células ricas amido (Figura 54-A). Nas dicotile-
débneas, os amiloplastos da bainha de amido atuam como
sensores da gravidade porque se movem e sedimentam
pela agio desta for¢a. Em algumas plantas, as células da
bainha endodermoide chegam a diferenciar tiras de Cas-
pary. Ainda nas dicotiledéneas, na interface cértex-cilin-
dro vascular pode desenvolver-se um cilindro continuo,
ou nio, de fibras extraxilémicas primdrias, com origem
no meristema fundamental (fibras perivasculares) ou no
procAmbio (fibras floémicas primdrias, Figura 54-Bf, "Es-
clerénguima") (Esau 1977).

Cilindro central

No cilindro central do caule primdrio destacam-se
duas estruturas: (i) os feixes vasculares e (ii) a medula
(Figura 54-A e Figura 55). Recordo que o periciclo é ex-
clusivo da raiz. A descricio anatémica do cilindro central
incide, sobretudo, nos feixes vasculares. No caule este
estudo compreende trés componentes:

* Tipo de feixe vascular — arrumagio do xilema e do
floema nos feixes vasculares;

* Anatomia nodal — disposicao espacial dos feixes vas-
culares nos nés;

* Anatomia entrenodal — arranjo dos feixes vasculares
nos entrends.

Os feixes vasculares primdrios caulinares sao discretos
(individualizados, tendo a separd-los as células parenqui-
matosas dos raios primdrios) e duplos (com o xilema e o
floema acoplados, de vdrias formas, nos feixes). Os feixes
vasculares sao abertos ou fechados consoante sejam ou
nao atravessados por cordées de cimbio vascular. Reco-
nhecem-se trés grandes tipos de feixes vasculares no caule
primdrio das plantas-com-semente:

¢ Feixes colaterais — com um feixe de xilema e outro

[44]  Alguns autores alargam o conceito de endoderme a esta camada celular.
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Figura 56. Anatomia do caule primario de dicotiledéneas (corte trans-
versal): a — epiderme; b — hipoderme; c — colénquima; d — esclerénquima
(fibras perivasculares); e — floema primario; f — cambio; g — xilema prima-
rio; h — parénquima cortical; i — clorénquima. [Curtis et al. (2002); http://
botweb.uwsp.edu/Anatomy/; interpretagdo das estruturas anatdmicas
da responsabilidade do autor].

de floema contiguos, estando, geralmente, o xilema
por dentro e o floema por fora (Figura 57); condigao
mais frequente nas gimnospérmicas, dicotiledéneas
e monocotiledéneas;

* Feixes bicolaterais — dois feixes de floema a flan-
quear um feixe de xilema (Figura 83); tipo comum
nas apocindceas, cucurbitdceas e solandceas;

* Feixes concéntricos — floema ao centro rodeado por
xilema (feixes anfivasais, tipo frequente nas mono-
cotiledéneas, Figura 75), ou floema a circundar o xi-
lema (feixes anficrivais, tipo primitivo comum nos
'pteridéfitos’).

A disposigao dos feixes vasculares no caule primdrio

— anatomias nodal e entrenodal — tem uma forte corre-
lacao filogenética. Nos entrenés dos caules primdrios das
gimnospérmicas e das dicotiledéneas, os feixes vasculares
sao colaterais ou bicolaterais, abertos, em ntimero limita-
do e de tamanho uniforme. Dispoem-se num anel con-
céntrico, de contorno andlogo ao contorno exterior do
caule, constituindo um cilindro vascular nitido (Figura
54, Figura 55, Figura 56). O floema inclui células paren-
quimatosas. Os feixes sao separados por camadas de célu-
las parenquimatosas (parénquima vascular) constituindo
raios primdrios (primary rays).

Nas monocotileddneas, os feixes vasculares sao de tipo
colateral, bicolateral ou concéntricos anfivasais, fechados,
numerosos, de tamanho varidvel e geralmente envolvidos
por uma bainha de esclerénquima (Figura 57, Figura
58), constituindo feixes fibrovasculares. Estes feixes
apresentam-se dispersos numa matriz de tecido funda-
mental, mais concentrados em diregao a periferia. O
floema nio contém células parenquimatosas. Nas mono-
cotiledéneas nio ¢é clara a diferenciagao de raios prima-
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rios e, na maior parte das espécies, como foi referido, de
cortex, cilindro vascular e medula. Nao cabe neste docu-
mento explorar as muitas excegoes a estes dois modelos,
genéricos, de anatomia entrenodal que opoem gimnos-
pérmicas + dicotiledéneas s./ vs. monocotiledéneas.

A diferenciacio do xilema primdrio caulinar é centri-
fuga: o protoxilema diferencia-se no interior do cilindro
central (protoxilema endarco); os vasos de metaxilema
formam-se por fora do protoxilema. Cortes transversais
sucessivos ao longo dos entrends mostram que os feixes
vasculares desenham espirais caule acima (Figura 59), e
que a cada passo divergem ramificagdes laterais ao en-
contro de outros feixes vasculares, conectando-se numa
densa rede. Nas gimnospérmicas e nas dicotiledéneas s.Z,
os feixes vasculares estdo mais chegados nos nés sendo
o cilindro vascular quase continuo em algumas espécies.
Na vizinhanga dos nds destacam-se um ou mais feixes
vasculares — os tragos ou rastros folheares (leaf trace)
— que arqueiam em dire¢io e se conectam a um 6rgio
de natureza foliar (Figura 59). Os tragos sdo, necessaria-
mente, constituidos por proto e metaxilema, e proto e
metafloema. Nas plantas com megafilos™! (“Microfilos vs.
megafilos"), em cortes histoldgicos transversais realizados
na proximidade dos nds, observa-se uma alteragao na dis-
posicdo caracteristica dos feixes vasculares dos entrends.

Figura 59. Anatomia inter-
nodal do caule primario.
Sistema vascular primério de
Solanum tuberosum (Solana-
ceae): n.b. espirais desenha-
das pelos feixes vasculares e
os tragos que deles divergem
em diregdo as folhas [Artsch-
wager 1918.]

[45]  Nas plantas vasculares com microfilos (licéfitos) e nos Equisetum (equi-
setofitos, j4 com megafilos) o cilindro central do caule primério nao tem lacu-
nas.
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Ep.

Figura 58. Representa¢do esquematica da anatomia entrenodal do
caule primario das monocotiledéneas (corte transversal): Ep. — epider-
me; Ctx. — cortex; Fl.p. — floema primério; Med. — medula; Xil.p. — xilema
primario; Ra. — raio primario; Tec. fund. — tecido fundamental (de parén-
quima); Fx. vasc. — feixes vasculares. [Original].

Figura 57. Anatomia do caule primario de monocotiledéneas (corte
transversal). A) Feixes colaterais fechados do caule primario de Zea
mays (Poaceae) «milho—gratido»: a — metaxilema; b — protoxilema; ¢ —
lacuna (espago vazio); d — elementos crivosos; e — células companheiras;
f — fibras de esclerénquima organizadas numa bainha (fibras perivascu-
lares); g — parénquima; h — fibras xilémicas. B) Feixes vasculares emersos
numa matriz de parénquima: n.b. hipoderme esclerenquimatosa por
debaixo da epiderme. [Colegdo da Escola Superior Agraria de Braganga].
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Designa-se por lacuna foliar (/eaf trace lacunae) o hiato
do cilindro vascular preenchido com parénquima, cau-
sado pela divergéncia dos tragos foliares (Figura 60). As
lacunas foliares sdo dificeis de estudar nas monocotile-
déneas porque, nestas plantas, os feixes vasculares estao
dispersos em grande nimero por todo o caule. Nas gim-
nospérmicas e nas dicotileddneas s./, os feixes vasculares
estao dispostos em anel e evidenciam, com nitidez, as la-
cunas foliares. As plantas com uma, trés ou cinco ou mais
lacunas sao respetivamente descritas como unilacunares,
trilacunares e multilacunares (Dickison 2000). Por cima
(em posigao distal) dos tragos folheares divergem, geral-
mente em numero de dois, os tracos das gemas ou dos
ramos jovens resultantes da ativagio das gemas (tragos ou
rastros caulinares) (Figura 60-B). As lacunas sio inevita-
velmente soterradas pelo crescimento secunddrio.

A anatomia nodal tem uma grande consisténcia ta-
xonémica e filogenética (Figura 60). Por exemplo, os
abetos (Abies, Pinaceae) ¢ as Theaceae (familia da planta
do chd) sdo unilacunares com um trago. O Ginkgo biloba
(Ginkgoaceae) ¢ unilacunar com dois tragos. A maior
parte das dicotiledéneas sl. sao trilacunares com trés
tracos. Nas gramineas e noutras monocotiledéneas com
grandes bainhas envaginantes, as folhas sio abastecidas
por um grande nimero de tragos que partem dispersos
de todo o caule.

Consoante a estrutura da medula, os caules primdrios
ou com escasso crescimento secunddrio podem ser:

¢ Fistulosos — ocos, i.e., com uma cavidade tubulosa;
e.g., caule da maioria das monocotiledéneas como
sejam as Poaceae «gramineas»;

* Medulosos — preenchido por um tecido esponjoso;
e.g., sabugueiro e videira (Figura 61);

* Macigos (= s6lidos) — medula nio esponjosa, condi-
¢a0 mais frequente nas dicotiled6neas s./.

Nos dois tltimos casos a medula estd preenchida, de
forma continua ou descontinua, por tecido fundamen-
tal (parénquima de diversos tipos), com uma importan-
te funcio de armazenamento de substincias orginicas
ou, eventualmente, de dgua. Na medula (ndo fistulosa)
podem ocorrer diferentes combinagdes de colénquima,
escleritos, fibras de esclerénquima e canais secretores.

A medula dos caules jovens com crescimento secun-
ddrio nio contacta diretamente com a medula dos ramos
mais velhos, de ordem inferior, onde se inserem. Em corte
transversal é geralmente visivel, a olho nu, uma breve des-
continuidade. Pela mesma razio a medula é descontinua
nos caules simpodiais ("Alongamento rameal"). A interrup-

¢ao da medula nos simpédios de videira ¢ conhecida por
diafragma (Magalhdes 2008) (Figura 61). Quanto mais
meduloso for um caule de uma planta lenhosa, maior a
sensibilidade dos cortes ao efeito do frio, razio pela qual
nio se deve podar a videira no pino do inverno nas re-
gioes viticolas mais frias.
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Figura 60. Anatomia nodal: representagdo diagramatica de tracos e
lacunas em caules primarios. A) Caule primario com uma lacuna foliar
(corte longitudinal em cima, corte transversal em baixo). B) Caule pri-
mario com uma lacuna foliar e outra caulinar: cilindro central a verde,
tecidos parenquimatosos a branco e tragos a negro; a — lacuna foliar; b
—trago foliar; ¢ —lacuna caulinar; d — trago caulinar; t — corte transversal.
[Original].

Figura 61. Anatomia nodal. Diafragma num sarmento atempado de vi-
deira. [Foto do autor].

Estrutura secunddria do caule

Primeiras etapas do crescimento secunddrio

Na maior parte das plantas-com-semente, o xilema e
o floema primdrios sao funcionais durante um curto pe-
riodo de tempo. Por duas razoes; ou o ciclo das plantas
¢ muito curto (nas plantas efémeras'*’), ou o cAmbio

[46] Plantas anuais de ciclo muito curto. As dicotiledéneas herbdceas anuais
de ciclo um pouco mais longo iniciam o cAmbio, inclusivamente chegam a
produzir periderme na base (plantas sufruticosas).
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¢ prontamente ativado (nas plantas com
crescimento secunddrio). As monocotile-
déneas perenes sio exce¢oes bem conhe-
cidas. Por exemplo, quanto mais longeva
uma palmeira (Arecaceae), mais longevo o
seu corpo primdrio e os meristemas que
lhe deram origem. Admite-se que algu-
mas espécies possam atingir os 700 anos
de idade (Uhl & Dransfield cit. Boyce &
DiMichele 2016).

Nos caules primdrios de gimnospérmi-
cas e de dicotileddneas s.l., o crescimento
secunddrio principia com a iniciagao do
cambio a partir de células procambiais
(do procambio) retidas no interior de te-
cidos j4 diferenciados. A diferenciagio do
cambio faz-se de forma acropetal, i.c., de
baixo para cima, em diregao ao dpice, neste
caso, do caule. O cAmbio insinua-se pelos
raios primdrios e pelo meio dos feixes vas-

culares duplos, na regido de contacto do
metafloema com o metaxilema. Em corte
transversal, comeca por ter um contor-

no sinuoso (Figura 56) mas rapidamente
toma a forma de um circulo. Na maior das
espécies, o cambio diferencia anéis con-
tinuos, tecidularmente heterogéneos, de
xilema secunddrio em posigio centripeta
(para fora) e de floema secunddrio em po-
sicao centrifuga (para dentro) (Figura 62).
Em algumas dicotiledéneas herbéceas,
o cimbio niao gera cilindros continuos
de tecido vascular — limita-se a adicionar
xilema e floema aos feixes primdrios pré-
-existentes ou a diferenciar novos feixes
vasculares entre os raios primdrios (Dicki-
son 2000). A confirmagao do crescimento
secunddrio nestes casos exige critérios es-
pecificos, conforme explicito mais adiante.

A epiderme ¢ suficientemente eldstica para, numa
primeira fase, suportar as tensdes criadas pela entrada
em funcionamento do cAmbio. A epiderme ¢ retida (e
a felogene nio iniciada) se o crescimento secunddrio é
escasso; portanto, nem todas as plantas com crescimento
secunddrio sao lenhosas. Geralmente, mais tarde ou mais
cedo, a epiderme rompe-se e exfolia podendo permanecer
uns tempos solta, suspensa do caule. O seu papel passa
a ser desempenhado por um novo tecido — a periderme
— gerado pela felogene. A iniciagio da felogene ocorre
depois da iniciagdo do cimbio, também da parte proxi-
mal para a distal dos raminhos. Na videira, por exem-
plo, o cAmbio estd ativo pouco depois da diferenciagao
do caule primdrio, sendo a felogene iniciada aquando da
maturagio dos cachos, em pleno Verio. O crescimento
secunddrio comprime a medula e os tecidos vasculares
primdrios em dire¢do ao centro do caule. Nesta regido
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Figura 62. Representac¢do esquematica da anatomia entrenodal do caule primario e secun-
dario de angiospérmicas ‘dicotiledéneas’ em corte radial (a esquerda) e corte transversal (a
direita); tragos e folhas ndo representados. [Figura da esquerda adaptada com modificagdes
de Holman & Robbins 1939; figuras da direita originais do autor].

do caule secundério jovem persistem, temporariamente,
pequenas protuberincias de xilema primdrio na margem
externa da medula (Figura 62).

A ativagao do cAmbio e da felogene acaba por expul-
sar os tecidos primdrios exteriores ao cAmbio (epiderme,
cértex e floema primdrio). A produgio de tecido vascular
secunddrio inuma, esmagados no centro do caule, todos
os tecidos primdrios interiores ao cAmbio (xilema prima-
rio e medula). As fung¢des do xilema e do floema prima-
rios passam a ser desempenhadas pelos seus equivalentes
secunddrios. Todo o xilema secunddrio, desde que nao
descartado por cladoptose, fica encarcerado no corpo da
planta (Figura 62). O floema secunddrio ¢ produzido em
muito menor quantidade. Como se verd, o floema secun-
ddrio nio funcional ¢ incorporado na casca e mais tarde
ou mais cedo excretado pela planta. Na maior parte das
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plantas com corpo secunddrio, algum tempo depois da
iniciacdo da felogene, a periderme muda a cor do caule de
verde para as cores acastanhadas caracteristicas do felema
(v.i.). Na terminologia agronémica esta mudanca de cor
¢ conhecida por atempamento. Uma estagio de cresci-
mento pode ser suficiente para eliminar todas as evidén-
cias de crescimento primdrio.

Sistemas radial e axial

No cambio das gimnospérmicas e angiospérmicas di-
cotileddneas s.l. reconhecem-se dois tipos de células: (i)
iniciais fusiformes e (ii) iniciais dos raios, as primeiras
axialmente alongadas, as segundas sem uma dimensao
maior. Ambos os tipos dividem-se periclinalmente com
intensidade. Ciclicamente ocorrem divisoes anticlinais
radiais de modo a que o cAmbio possa acompanhar o
aumento de diAmetro do caule. As iniciais fusiformes
dao origem a células axialmente alongadas que no seu
conjunto constituem o sistema axial (Figura 70). Nas
gimnospérmicas, o sistema axial ¢ constituido por células
crivosas, células albuminosas, traqueidos e parénquima
axial (Figura 63, Figura 65). O sistema axial ¢ bem mais
complexo nas angiospérmicas; inclui elementos crivosos,
células companheiras, vasos lenhosos, traqueidos, parén-

quima axial e fibras (Figura 70, Figura 64, Figura 66).

As iniciais dos raios diferenciam o sistema radial
(Figura 63, Figura 70). Os raios vasculares (vascular
rays) que compdem o sistema radial sao constituidos por
bandas radiais estreitas, com uma a poucas
células de espessura, de células radialmen-
te alongadas. Os raios vasculares tém uma
por¢io floémica (raio floémico, phloem
rays) e outra xilémica (raio xilémico,
xylem ray). H4 menos tipos celulares no
sistema radial do que no sistema axial. O
raios sdo essencialmente constituidos por
parénquima radial de dois tipos, parén-
quima radial xilémico ou parénquima
radial floémico. Nas gimnospérmicas e,
pontualmente, em algumas angiospérmi-
cas, os raios contém traqueidos (traquei-
dos transversais). A espessura, o tipo e o
arranjo das células, e a distribuigao espacial
dos raios variam de espécie para espécie

("Anatomia das madeiras (breve referéncia)").
Existe um complexa nomenclatura a este
respeito. A remogio das casca permite, ge-
ralmente, a observagao a olho nu dos raios
xilémicos, sob a forma de pequenas bandas
quase lineares.

Os raios estio envolvidos no armaze-

Epiderme Felema Felogene Cortex primario +C. secundario

Cambio

Estrutura secunddria do caule 63

Figura 63. Estrutura secundaria do caule das gimnospérmicas. Lenho
homogéneo. Corte transversal de um caule jovem de Pinus sp. (Pina-
ceae, Pinidae) com abundante cortex primario: a — canal resinifero; b —
felogene, com formacgdo de felema para o exterior; ¢ — xilema primario
colapsado; d — floema secundario intercalado com raios floémicos; e —
xilema secundario; f — cdmbio; g, h — raio xilémico. N.b., xilema porme-
norizado na Figura 65. [Cole¢do da Escola Superior Agraria de Braganga].
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Figura 64. Estrutura secundaria do caule das angiospérmicas. Corte transversal de um caule

namento de reservas e no transporte para
as camadas mais antigas do xilema secun-
ddrio de 4gua, nutrientes, substincias de
reserva ¢ substincias de preservagio da

jovem de Robinia (Fabaceae). Comparar com Figura 62. N.b., iniciagdo da felogene em cama-
das externas do cértex, epiderme prestes a ser exfoliada, posigdo exterior do floema prima-
rio frente ao floema secundario, massas de parénquima (raios primarios) entre o feixes de
floema primario, e que os raios xilémicos contactam com raios floémicos. [Curtis et al., 2002,
http://botweb.uwsp.edu/Anatomy/].
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madeira (2.2.). Um exemplo prdtico. As invasoras arbd-
reas e as drvores de plantagdes de produgio sio, frequen-
temente, eliminadas por corte raso (eliminagio da parte
aérea na zona do colo com uma motossera) seguido da
aplicagdo por pincelagem de um herbicida sistémico na
superficie recém-exposta do lenho. A redistribui¢ao das
moléculas herbicidas pela raiz e toica ¢é feita, em grande
parte, pelo parénquima lenhoso, axial e radial.

Como hd pouco referi, nas plantas herbdceas sem
anéis conspicuos de xilema, pode ser dificil comprovar o
crescimento secunddrio com cortes histolégicos transver-
sais. O mesmo acontece em muitos exemplares de caules
fésseis. A confirmacio anatémica do crescimento secun-
dério faz-se com base em trés critérios (Gerrienne et al.

2011):

* Presenga de fiadas de células de formagio centripeta,
alinhadas radialmente — produzidas por divisoes pe-
riclinais das células do cAmbio;

* Multiplicagdo das fiadas de células — ciclicamente as
células do cAmbio sofrem divisées anticlinais e adi-
cionam novas fiadas de xilema (Figura 65);

* Combinagio de células alongadas axialmente (siste-
ma axial) e radialmente (sistema radial) — produzi-
das, respetivamente, pelas iniciais fusiformes e ini-
ciais dos raios.

Floema secunddrio

A massa e o volume do floema secundério sao residuais
quando comparados com o xilema secunddrio. O floema
secunddrio comporta, a semelhanga do floema primario,
elementos crivosos e células companheiras nas angios-
pérmicas, ou células crivosas e células albuminosas nas
gimnospérmicas. Estes tipos celulares sao acompanhados,
tanto gimnospérmicas como nas angiospérmicas, por pa-
rénquima floémico axial e radial e por abundantes fibras
floémicas. Algumas células do parénquima floémico, so-
bretudo nos raios, recuperam a condi¢do meristemdtica
de modo a acomodar as foras de tracio gerada sobre o
floema pela produgio de xilema secunddrio. Neste pro-
cesso, divisoes anticlinais-radiais dao origem, em corte
transversal, a tridngulos caracteristicos nos raios do
floema secunddrio nas plantas lenhosas (Figura 66).

Geralmente apenas uma estreita banda de floema si-
tuado na vizinhanca do cAmbio ¢ ativo. A medida que
envelhece torna-se nio funcional. As células do parén-
quima floémico frequentemente evoluem para escleritos
ou acumulam substincias ergésticas. E a partir de células
mais exteriores do floema secunddrio que se diferencia
ciclicamente a felogene.

Xilema secunddrio

O crescimento secundério ¢ dominado pelos elemen-
tos traqueais do xilema secunddrio. As células recém di-
ferenciadas de xilema tém uma consisténcia gelatinosa
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Figura 65. Estrutura anatémica do xilema secundario. Corte transversal.
N.b., células dos raios (sistema radial) coradas de azul; traqueidos do
sistema axial corados a rosa e alinhados radialmente em fiadas produ-
zidas por divisdes periclinais; as setas indicam a adigdo de novas fiadas
de traqueidos em consequéncia de divisdes anticlinais da células inicias
fusiformes [pormenor da Figura 63].

Figura 66. Estrutura secundaria do caule das angiospérmicas: raios
floémicos. Caule secundario com 3 anos de Liriodendron tulipifera
(Magnoliaceae, Magnoliidae): a — ritidoma; b — localizagdo da felogene;
¢ — cortex; d — raios floémicos; e — floema primario encimado por fibras
esclerénquima primario; f — floema secundario com elementos crivosos
e células companheiras intercaladas com assentadas de fibras floémicas
(coradas de vermelho); g — localizagdo do cambio; h — vasos lenhosos e
traqueidos (xilema); i — xilema primdrio; j — parénquima medular; k —
raios xilémicos (corados a vermelho). [Adaptado de https://faculty.unlv.
edu/schulte/Anatomy/Secondary/Secondary.html; interpretacdo anato-
mica da responsabilidade do autor].

porque a deposigdo de lenhina estd ainda por acontecer.
Depois de lenhificado, o xilema secunddrio desempenha
a tripla func¢do de transporte de seiva xilémica, estrutural
e de tecido de reserva (apenas as células vivas do xilema).
Uma vez que os traqueidos e os vasos lenhosos sio cons-
tituidos por células mortas, qualquer 4rvore combina
um espesso e mecanicamente rigido core de tecido morto
(interrompido por corddes vivos de parénquima lenho-
so axial e radial), grosso modo com a forma de um cone
(Figura 67), com um delgado revestimento de células
vivas (cAmbio + floema + vdrios tipos de parénquima +
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Figura 69. Lenho de inicio e de final de estagdo e porosidade em anel
em Quercus rubra (Fagaceae). Corte transversal. [Cortesia da Cornell
University Plant Anatomy Collection].

Figura 68. Parénquima lenhoso unisseriado e plurisseriado num corte
tangencial de llex aquifolium (Aquifoliaceae). N.b., comparar com Figura
70. [Curtis, Lersten & Nowak 2002, http://botweb.uwsp.edu/Anatomy/].

felogene + alguns tipos celulares de menor importincia),
exteriormente protegido por uma nova camada de células
mortas, o ritidoma.

O parénquima do xilema, seja ele axial ou radial, de-
signa-se por parénquima lenhoso (xylem parenchyma).
No final de cada estagio de crescimento ¢ frequente a
formacio de uma banda de parénquima axial terminal
ou de fibras que facilitam a diferenciagao dos limites dos
anéis de crescimento. O parénquima lenhoso radial
pode ser unisseriado, se tiver uma célula de espessura
num corte tangencial, ou plurisseriado se ostentar mais
de duas células de espessura (Figura 68). Em algumas
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Figura 67. Idealizagdo do crescimento secundario de um tronco de uma
arvore com 10 anos. Corte radial a esquerda; corte transversal a direita.
N.b. o colapso da medula e que o xilema mais antigo estd no interior e na
base do tronco; corte longitudinal a direita e corte transversal a esquerda
[Holman & Robbins 1939.]

gimnospérmicas, além do parénquima lenhoso, fazem
parte dos raios xilémicos traqueidos transversais (raios
heterocelulares), células que se distinguem pelas pon-
tuacoes das suas paredes e pela auséncia de protoplasma.
Por oposi¢ao as gimnospérmicas, diz-se que as angiospér-
micas possuem raios homocelulares (homocelular rays).
Outras 'coniferas’ contém ainda no xilema, axial e radial,
canais resiniferos. O parénquima lenhoso ¢ invulgarmen-
te espesso nas lianas, o que explica a capacidade das lianas
plicadas se distenderem e acompanharem o crescimento
dos seus tutores.
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As drvores de clima temperado ou mediterrinico, e
nas dreas tropicais com estagio seca, o cimbio tém uma
atividade sazonal. Nas madeiras de angiospérmicas, as
células xilémicas formadas no inicio da estagio de cres-
cimento tém um grande didmetro e paredes finas (lenho
de inicio de estacao, inicial ou de Primavera); no final
do periodo de crescimento o didmetro das células ¢é
menor e as paredes celulares mais espessas (lenho de fim
de estagao, final ou de Verao) (Figura 69). Os dois tipos
de lenho depéem-se sob a forma de bandas (anéis), em
muitas espécies visiveis a vista desarmada, sendo o lenho
de Primavera mais claro que o de Verdo. Nos anos de
Primavera seca a estrutura do lenho de Primavera apro-
xima-se da do Verao. O somatério destas duas camadas
constitui um anel de crescimento (= camada de cresci-
mento) (Figura 72-B); a sua contagem permite avaliar a
idade de um caule lenhoso. A correspondéncia 1 anel = 1
ano pode falhar nas espécies que acumulam vérios surtos
de crescimento durante o periodo de crescimento vegeta-
tivo; e.g., Quercus rotundifolia (Fagaceae) «azinheira». O
ntmero de anéis de crescimento aumenta em direcio ao
colo das plantas lenhosas perenes. Os tecidos das drvo-
res sdo tanto mais velhos quanto mais profundos e basais
forem (Figura 67).

Nos caules secunddrios, as partes mais velhas (e in-
teriores) do lenho perdem a fun¢io de transporte e de
reserva (mantém a de suporte), e ficam relegadas para
as camadas mais profundas do caule. No intuito de au-
mentar a resisténcia a parasitas, muitas espécies enchem
estas células com resinas, gomas e ceras produzidas no
cambio, e transportadas e depositadas pelas células dos
raios xilémicos. Diferencia-se, assim, uma parte mais
escura e interna do lenho — o cerne, durame, duramen
ou lenho inativo (heartwood) — de outra parte clara, ex-
terna e parcialmente funcional e com alguns tecidos vivos
— o borne, alburno ou lenho ativo (sapwood, Figura 71).
Quando invadido for fungos do lenho, o cerne perde cor:
descolora-se. O cerne e o borne nem sempre se apresen-
tam bem definidos.

Anatomia das madeiras (breve referéncia)

A organizacio espacial dos tipos celulares xilémicos
produzidos pelo cAmbio tem um grande valor diagnés-
tico na identificacio microscépica de madeiras (Ferrei-
rinha 1958). Para tal ¢ indispensdvel a observacio dos
trés cortes referidos na Figura 14: transversal, radial e
tangencial. Em corte transversal, os elementos traqueais,
fibras e parénquima lenhoso do sistema axial surgem com
formas poligonais; os elementos do sistema radial tomam
formas alongadas no sentido do raio do caule (Figura 69,
Figura 70). Em corte radial ocorre o inverso, as células
do sistema axial observam-se no sentido do seu maior
comprimento e as pontuagoes das células com paredes
secunddrias sdo visiveis; os elementos do sistema radial
observam-se sob a forma de pequenos poligonos (Figura
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Figura 71. Cerne e alburno em Camelia japonia (Theaceae) «cameleira».
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Figura 70. Anatomia do lenho das angiospérmicas. Representagdo de
cortes transversal, tangencial e radial de um tronco (Ferreirinha 1958).

68, Figura 70). A morfologia dos corte tangencial aproxi-
ma-se da dos cortes radiais.

O lenho das gimnospérmicas nio tem vasos lenho-
sos, apenas traqueidos (exceto Gnetidae). Também nao
inclui fibras e os raios sao muito estreitos ¢ unisseriados.
Os traqueidos transversais sdo praticamente exclusivos
das gimnospérmicas, nio estando presentes em todas as
espécies. O parénquima lenhoso axial é raro a ausente.
Nas espécies com resina — as resinosas na giria silvicola
(e.g., pindceas e cupressiceas) — desenvolvem-se canais de
resina®”! por entre os traqueidos, delimitados por célu-
las parenquimatosas secretoras de resina (Figura 63). Nas
gimnospérmicas, o lenho de primavera é mais espesso e

[47]  Os canais de resina sdo rarissimos nas angiospérmicas.
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dificil de destringar do lenho de verdo (nio se formam
anéis evidentes).

A estrutura das madeiras das folhosas, i.¢., das drvores
angiospérmicas, envolve arranjos variados de vasos lenho-
sos, traqueidos, fibras e vdrios tipos de parénquima axial
e radial. Em algumas espécies, os elementos de vaso tém
um didmetro suficientemente grande para se distingui-
rem na forma de pequenos poros a olho nu. Com uma
simples lupa de bolso de 10-15x véem-se bem os raios e
o arranjo geral dos componentes do xilema secunddrio.
Na terminologia silvicola os vasos lenhosos sao poros, e
¢ habitual falar-se em lenho homogéneo (Figura 65) e
lenho heterogéneo (Figura 69) para diferenciar o lenho
das gimnospérmicas (sem elementos dos vasos) do lenho
das angiospérmicas (com elementos dos vasos). Os tra-
queidos sdo inconstantes. Alguns grupos muito antigos
s6 tém traqueidos (e.g., Nymphaeaceae). As fibras e o pa-
rénquima lenhoso axial estio sempre presentes, sendo
este ultimo geralmente abundante. Os raios sio geral-
mente multisseriados.

Consoante se distingam ou nao os anéis de crescimen-
to, as madeiras de angiospérmicas sao designadas na giria
florestal, respetivamente, por madeiras de porosidade
difusa (e.g., Betula «bétulasy Betulaceae, Alnus «amieiros»
Betulaceae e grande parte das drvores tropicais) e de po-
rosidade em anel (e.g., Quercus «carvalhos» Fagaceae).
Nas drvores de porosidade em anel, o transporte xilémi-
co realiza-se geralmente no lenho de 1 a 3 anos, ¢ o ar-
mazenamento de substancias de reserva até ao lenho de
8 anos. Nas drvores de porosidade difusa o transporte e
armazenamento penetra mais profundamente no lenho

(Shigo 1991).

Periderme e ritidoma

A primeira felogene caulinar diferencia-se em cama-
das profundas do cértex (e.g., na videira), subepidermi-
camente em camadas externas do cértex (na maior parte
das espécies, Figura 64) ou mesmo a partir da epiderme.
A primeira felogene da raiz tem geralmente origem no
periciclo deslocado pelo crescimento secunddrio. A felo-
gene ¢ constituida por células meristemdticas isodiamé-
tricas que diferenciam felema para o exterior e feloder-
me para o interior. O conjunto “feloderme + felogene
+ felema” constitui a periderme. O felema tem uma
evidente fun¢ao de protecdo. As pilhas radiais de células
mortas suberificadas caracteristicas do felema sio mais es-
pessas do que a feloderme, que se resume a umas poucas
camadas de células parenquimatosas com fungao de re-
serva (Figura 72-A). Algumas drvores, sobretudo nos tré-
picos, tém troncos verdes, porque as células da feloderme
possuem cloroplastos (Figura 76-B). No periodo de mais
intenso crescimento vegetativo (em Maio, no hemisfério
norte), frequentemente ¢é tao fdcil destacar o felema pela
felogene, como a casca pelo cambio.

Estrutura secunddria do caule 67

Localizagdo do cambio

Ritidoma

Figura 72. Periderme e ritidoma. A) Diferenciagdo da periderme num
caule com crescimento secundario. Corte transversal de um caule de
Ribes rubrum (Grossulariaceae) «groselheira»): b — floema; c — feloge-
ne; epiderme (e) e cortex (pr) ja mortos, em vias de exfoliagdo; K — pe-
riderme; k — felema; pd — feloderme; h — pelo. B) Ritidoma de Ulmus
minor (Ulmaceae) «ulmeiro»; n.b., sobreposi¢do de varias camadas de
periderme+floema secundario, e anéis de crescimento. C) Sobreiro re-
centemente descortigado; n.b., a arranca da cortica faz-se pela felogene
deixando o cdmbio intacto. [A) Sachs (1874); B e C) fotos do autor].

Figura 73. Lenticulas. Ritidoma de Araucaria angustifolia (Araucaria-
ceae) «pinheiro-do-parana»: lenticulas visiveis sob a forma de pontua-
¢Oes castanho-ferruginoso. [Foto do autor].

Numa fase inicial do funcionamento da felogene, os
estomas sdo circundados (por debaixo da epiderme) por
tecido suberoso (felema), que se destaca no fundo verde
da epiderme pela sua cor acastanhada ou avermelhada.
Nos ramos atempados (lenhificados), os estomas sao
substituidos por pequenas saliéncias na casca, com um
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pequeno poro no centro, designadas por lenticulas (/en-
ticels). Constituem as lenticulas aglomerados pouco orga-
nizados de células mortas, nao ou escassamente impreg-
nadas de suberina, por onde todavia se realizam algumas
trocas gasosas com o exterior (Figura 73). As lenticulas
sao dificeis de identificar nos caules lenhosos de ritidoma
espesso, esCuro € rugoso.

As maioria das células da felogene divide-se pelo
plano periclinal. Consequentemente, a felogene nio ¢
capaz de acompanhar o aumento do didmetro dos caules
e rompe-se. Por esse motivo tem de ser ciclicamente re-
novada, por regra todos os anos, através da diferenciagio
de uma nova felogene por dentro da anterior, a partir
de tecidos do floema secunddrio. A diferenciagio de um
novo felema isola e induz a morte de todos os tecidos a
ele exteriores. A reiteracio processo leva a justaposi¢ao
concéntrica de vdrias peridermes, por vezes visiveis a olho
nu sob a forma de bandas estreitas (Figura 72-C). Nas
plantas lenhosas adultas apelida-se de ritidoma (= casca
seca) o complexo de tecidos exteriores a felogene ativa.
O ritidoma ¢ basicamente constituido por felema, com
algum floema secunddrio morto, mais a delgada camada
celular correspondente a felogene anterior; a feloderme é
escassa a nula nestas plantas. O entrecasco (= casca in-
terna) engloba os tecidos vivos contidos entre o cimbio
e a felogene ativa. O termo casca ¢ aplicado ao conjunto
dos tecidos exteriores ao cAmbio (entrecasco + ritidoma).
Algumas espécies produzem bandas de células de pare-
des delgadas para facilitar a rutura do ritidoma e a sua
acomodacio ao aumento do didmetro do caule. Assim se
explica que em certas espécies as casca se destaque, por
exemplo, em fitas horizontais (e.g., Betula alba «bidoei-
ro» Betulaceae), em fitas verticais (e.g., eucalipto) ou em
placas Platanus orientalis [ Platanaceae] «plitano»).

Durante os periodos de intensa atividade cambial, em
particular nos caules jovens, a casca destaca-se com facili-
dade pela regido do cimbio e do xilema ainda nao lenhi-
ficado (gelatinoso). Esta propriedade é aproveitada em
arboricultura para realizar enxertias de borbulha ("Repro-
ducdo assexuada"). Em contrapartida, a casca é muito sen-
sivel a toques de mdquinas agricolas e a outros acidentes
mecinicos. O cAmbio morre em contato com o exterior
dando origem a uma ferida. As plantas lenhosas possuem
mecanismos expeditos de reparago de feridas de pequena
dimensao; as feridas de grande dimensio deixam sempre
marcas no lenho ("Reparacdo de feridas. Resposta ao corte").
Se a casca ¢ retirada em redor de todo o tronco, i.e., em
caso de incisao anelar, deixa de haver uma continuida-
de no floema. Primeiro morrem as raizes de fome e em
seguida a planta colapsa. A casca do sobreiro possui uma
caracteristica invulgar: acumula um ritidoma espesso que
pode ser extraido pela feloderme sem danificar o cAmbio
(Figura 72-C). Depois da tira da cortiga a drvore gera
uma nova feloderme e o crescimento do ritidoma (corti-
ca) é retomado. Se os machados usados na tira da cortiga
vao demasiado fundo e a cortica é extraida pelo cAmbio,
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meristema

primérdios foliares apical meristema de

Figura 74. Espessamento primario nas monocotiledéneas. Estrutura
do meristema de espessamento primario numa monocotiledénea num
corte radial. [Adaptado de DeMason (1983)].

Figura 75. Espessamento secunddario nas monocotiledéneas. A) Cor-
dyline australis (Asparagaceae) «fiteira», uma monocotiledénea com
crescimento secunddrio. B) Corte transversal de um caule de Dracaena
sp. «dragoeiro» com crescimento secundario recente: b — rastro foliar;
e — epiderme; g — feixes vasculares anficrivais primdrios; k — periderme;
r — cortex; x — meristema de espessamento secundario no qual se dife-
renciam ja feixes vasculares secundarios (g*) e tecido fundamental se-
cundario (st). [A) foto do autor; B) Sachs (1874)].
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formam-se feridas que comprometem a longevidade e a
utilidade econémica da drvore.

Espessamento primdrio e secunddrio do caule
nas monocotiledéneas

O cambio vascular, como referi anteriormente, ¢ ex-
clusivo das dicotiledéneas. Contudo, muitas monocoti-
ledéneas apresentam caules primdrios de didmetro assi-
naldvel ou tém crescimento secunddrio. A espessura do
caule da maioria das monocotiledéneas deve-se a agao
simultinea de um meristema apical e de um meristema
de espessamento primdrio (MED primary thickening
meristemn) (Rudal 1991) (Figura 74). O MEP localiza-
-se na proximidade do meristema apical, entre o cortex e
a regido vascularizada do caule. Na maioria das espécies
pouco se afasta do meristema apical. O MEP consiste
numa camada com virias células de espessura de células
meristemdticas que produz para fora parénquima e para
dentro feixes vasculares individualizados numa matriz
parenquimatosa, como ¢é préprio das monocotiledéneas.
Em algumas espécies forma células com paredes espessa-
das com suberina. Além do engrossamento primdrio, o
MEP ¢ ainda responsdvel pelo estabelecimento de liga-
¢oes vasculares entre o caule e a raiz, o caule e as folhas e,
por vezes, pela formagio de raizes adventicias na base dos

caules (Rudal 1991).

O crescimento secunddrio nas monocotiledéneas
pode ser difuso ou resultar da atividade de um meriste-
ma de espessamento secundéario (MES, secondary thi-
ckening meristem) (Rudal 2007). O crescimento difuso
faz-se pela divisao e diferenciagio continua de células
parenquimatosas do tecido fundamental. O assinaldvel
didmetro atingido pelas palmeiras (Arecaceae) resulta da
conjuga¢io de um MEP de grande dimensio com cresci-
mento difuso. O MES, ao contririo do MED, afasta-se do
meristema apical e desce pelo flanco dos caules, tomando
uma posicao lateral andloga ao cAmbio vascular (Figura
75-B). O MES funciona, todavia, de forma distinta do
cambio: diferencia centrifugamente (para fora) parén-
quima e centriptamente (para dentro) parénquima com
feixes vasculares dispersos, radialmente alongados. Pra-
ticamente todas as monocotiledéneas com MES enqua-
dram-se na ordem Asparagales (Rudal 2007), na qual se
enquadram entre outros, trés géneros muito cultivados:
Agave (Asparagaceae, Agavoideae)*™, Aloe (Asphodelaceae),
Cordyline (Asparagaceae, Lomandroideae) e Dracaena (As-
paragaceae, Nolinoideae) (Figura 75-A).

As monocotiledéneas lenhosas, independentemente
da forma como engrossam, tém caules com uma estru-
tura muita distinta das plantas com cimbio. Em corte
transversal, e a olho nu, em vez de anéis observa-se uma
densa estrutura de feixes vasculares que se assemelha a
um grosso cabo telefénico. Esta estrutura tem vantagens

[48] O gen. Aloe tem um importante centro de diversidade do SW de
Angola.
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Figura 76. Superficie de caules lenhosos. A) Ritidoma de Betula alba
(Betulaceae) «bidoeiro». B) Casca destacavel por placas em Commiphora
angolensis (Burseraceae); n.b., tronco verde. [A) montanhas do Norte de
Portugal; B) Kwanza Sul, Angola; fotos do autor].

e desvantagens. A auséncia de cAmbio vascular dificul-
ta e limita a ramificagio da canépia, e a ocupagio do
espaco aéreo. Nas monocotiledéneas, em particular nas
lenhosas, os primeiros nds das ramificagoes laterais sao
curtos e de didmetro progressivamente maior. Este facto
cria uma zona de fragilidade mecinica na proximidade
das ramificagoes (6bvias em Dracaena draco «dragoeiron,
Figura 214-C), aproveitadas por algumas espécies para
se propagarem vegetativamente. Em contrapartida, as
monocotiledéneas lenhosas tém um caule mais flexivel
que o tronco das drvores dicotiledéneas, que suporta
sem quebrar ventos ciclénicos, uma adaptagao util nas
regides tropicais sujeitas a furacoes e outras tempestades.
A dificuldade em construir uma candpia densa é vanta-
josa nestes eventos climiaticos extremos. Nas palmeiras,
a adaptagio a ventos fortes continua nas folhas. A folhas
("Divis&o ou composicdo da folha") destas plantas sio muito

flexiveis e plicam como um leque reduzindo os riscos de
rotura e quebra com a ventania.

MORFOLOGIA EXTERNA DO CAULE

Nos pontos que se seguem ¢ feita uma descrigao de
alguns aspectos de morfologia externa indispensaveis para
a compreensio da estrutura e fungao do caule. Outros
temas igualmente relevantes de morfologia externa do
caule sao abordados na segunda parte deste volume ("lL.
Arquitetura, fenologia e fisionomia"). A razao de ser da evolu-
¢ao dos caules lenhosos ¢ discutida no Vol. II.

Situacio, consisténcia e superficie do caule

Quanto a situagao os caules podem ser:
* Aéreos — tipo dominante;

* Aquiticos — e.g., caules de Ranunculus subgen. Ba-
trachium (Ranunculaceae) «rantinculos-aqudticos»;
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* Subterrineos — ¢.g., tubérculos de batateira.

Quanto a consisténcia reconhecem-se trés tipos de
caules:

e Herbdceo — caule tenro normalmente verde, sem ou
com crescimento secunddrio incipiente;

* Lenhoso — nio verde (com periderme) e com a con-
sisténcia da madeira, com abundante xilema secun-
dério;

* Suculento ou carnudo — caules engrossados ricos
em dgua e substincias de reserva, armazenados em
tecidos parenquimatosos.

Os caules herbiceos normalmente sio verdes, lisos, de
sec¢do mais ou menos circular, glabros (sem pelos) ou
revestidos de indumento. Menos vezes apresentam-se es-
triados, sulcados ou angulosos. Sao angulosos, por exem-
plo, nas Lamiaceae e nas Melastomataceae. A semelhanga
do que acontece na folha, as células vivas dos caules her-
baceos realizam as trocas gasosas necessdrias a respiragao
celular através de estomas dispersos pela epiderme. Todos
os caules lenhosos sdo inicialmente herbdceos; a consis-
téncia lenhosa ¢ uma consequéncia do crescimento se-
cunddrio, assim como a formacao de lenticulas ("Estrutura

secundaria do caule").

A superficie dos caules lenhosos é particularmente
varidvel (Figura 76). A periderme pode ser castanha, cin-
zenta [e.g., Celtis australis (Cannabaceae) «16dao-bastar-
do»], creme ou mesmo branca [e.g., Betula (Betulaceae)
«bidoeiro»]. A periderme pode ainda ser brilhante [e.g.,
Pinus nigra (Pinaceae) «pinheiro-negro»] ou baga [Quer-
cus (Fagaceae)), espessa (e.g., sobreiro) ou delgada [e.g.,
Rosa (Rosaceae) «roseiras»], mole [e.g., Sequoia semper-
virens (Cupressaceae) «sequoia») ou dura (condigao mais

N6 com uma pequena

folha escamiforme

e um meristema axilar

Folhas axilante -~ _
h

escamiforme
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frequente), lisa (e.g., Celtis australis), sulcada (e.g., Quer-
cus) ou destacar-se em placas [e.g., inimeras Commiphora
africanas (Burseraceae)], em fitas verticais (e.g., eucalip-
tos) ou em fitas horizontais (e.g., cerejeira). Depois de
extraida a corti¢a no sobreiro a periderme ¢ inicialmente
rosa tomando, pouco depois, uma cor vermelho-ocre e
mais tarde castanha (Figura 72-C). No Populus nigra (Sa-
licaceae) «choupo-negro» e na aveleira, entre outras espé-
cies, formam-se complexos de rebentos epicérmicos no
tronco, algo que nio acontece nos choupos-hibridos (e.g.,
P x canadensis) ("Ramos epicérmicos").

Ha4 alguns padrdes recorrentes nas caracteristicas da
superficie dos caules lenhosos. Nos biomas sujeitos a
fogos recorrentes (e.g., Cerrado brasileiro e floresta escle-
rofila mediterranica) sao frequentes espécies de ritidoma
espesso, com a fungio de proteger a parte viva do tronco
do fogo. A cortica do sobreiro é um exemplo bem conhe-
cido. Nas florestas tropicais, pelo contrério, a periderme
¢ invulgarmente delgada. A plantas s6 investem na pro-
ducio de um felema espesso, um tecido energeticamente
caro, se houver ganhos adaptativos.

A légica evolutiva da suculéncia é a mesma das raizes
tuberosas: adaptacdo a ambientes extremos (e.g., caules
suculentos dos catos) armazenamento de reservas para
um arranque precoce do ciclo vegetativo (e.g., tubérculo
e rizoma) (v.2.).

Espinhos

No corpo vegetativo das plantas ¢ frequente a presenca
de vdrios tipos de estruturas agucadas, geralmente, com a
funcio de dissuadir a herbivoria e/ou de fincar as plantas
a suportes. Reserva-se o termo espinho para as estruturas

|

|

Espinho

- Langamento

Flor inserida
num espinho

Figura 77. Espinhos. A) Tipos de espinhos (redesenhado de van Wyk & van Wyk 2006). B) Ulex airensis (Fabaceae), um endemismo do CW de Portugal
Continental: a - meristema apical; b-c - espinhos de origem caulinar; d - espinhos estipulares; e - ramo proléptico; f - espinho de origem foliar; g - gema
axilar; h- estipulas. C) Pachycereus pringley (Cactaceae), espinhos de origem foliar. [Figura e fotos do autor].
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pontiagudas, rijas e dificeis de destacar, providas de feixes
vasculares, resultantes da modificacio total ou parcial de
ramos, folhas, estipulas ou gomos. Nao confundir espi-

nhos com actleos ("Emergéncias").

Como referi no ponto "Homologia e analogia. Principio

da homologia", a posi¢io dos espinhos no cormo permi-
te, muitas vezes, identificar o érgio que lhes deu origem
(Figura 77). Os espinhos de origem caulinar situam-se
na axila de uma folha ou da sua cicatriz; e.g., espinhos
de Ulex (Fabaceae) «tojos» ¢ Olea europaea var. sylvestris
(Oleaceae) «zambujeiro». A superficie destes espinhos
podem apresentar folhas mais ou menos modificadas ou
as suas cicatrizes. Os espinhos de origem folhear por regra
axilam uma gema ou um caule com origem numa gema
axilar; e.g., espinhos de Cactaceae «catos». Os espinhos de
origem estipular apresentam-se dispostos aos pares, um
de cada lado de uma folha, de uma gema ou de caule
desenvolvido a partir de uma gema axilar; e.g., Robinia
pseudoacacia (Fabaceae) «robinia.

Metamorfoses do caule

O caule ¢ evolutivamente mais versdtil do que a raiz
havendo, por isso, um grande nimero de metamorfoses
caulinares descritas na bibliografia. Os tipos mais rele-
vantes foram resumidos no Quadro 12 (Figura 79, Figura
78, Figura 80). Pela sua frequéncia ou importancia eco-
némica, as caracteristicas de alguns tipos de caule sao cla-
rificadas nas linhas que se seguem.

A subordinagio do cormo ao conceito de bolbo
("Bolbos e bolbilhos") seguida por muito autores ¢ impré-

pria porque os cormos sio morfologicamente mais pré-
ximos do rizoma; os rizomas verticais apenas se distin-
guem dos cormos por ndo estarem revestidos por catafilos
(Figura 79, Figura 78-B). O Cynodon dactylon «grama» e
o Stenotaphrum secundatum «gramao, grama-de-jardim»,
e muitas outras Poaceae, produzem caules radicantes nos
nos, classificados, consoante mergulham ou emergem do
solo, como rizomas ou estolhos.

Os cormos, rizomas e tubérculos emitem um ou mais
caules aéreos na estagio favordvel, a partir da gemas axila-
res e/ou terminais. As partes velhas dos cormos e rizomas
vao morrendo, dando-se a sua renovagao pela produgio
de um ou mais cormos-filho, ou pelo alongamento do
rizoma, pela gema apical (sistema monopodial) ou por
gemas laterais (sistema simpodial) (Figura 79). Os rizo-
mas simpodiais sio mais frequentes do que os rizomas
monopodiais. Os tubérculos sao diferenciados anual-
mente ad novo a partir de caules subterrineos (rizomas)
ou aéreos, consoante as espécies.

Os caules de reserva — tubérculos, cormos e rizomas
tuberosos —, assim como as raizes tuberosas e os bolbos,
sdo frequentes em climas sazonais, com uma estagao seca
ou fria pronunciada. Nestas condi¢oes é vantajosos deter
reservas de ficil mobilizagao para iniciar o crescimento
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logo inicio da estagio favordvel, antes de eventuais com-
petidores. Numerosas plantas bulbosas (plantas com
bolbos ou cormos) européias das familias Amaryllidaceae,
Liliaceae, Iridaceae e Hyacinthaceae, produzem folhas e
flores antes do abrolhamento das folhas dos bosques ca-
ducifélios, ou do encanamento das gramineas nos prados
naturais. O amido e inulina sio as substincias de reser-
va mais frequentes nos caules de reserva: os rizomas de
Helianthus tuberosus (Asteraceae) «tupinambo» tém cerca
de 14-19% de inulina na MS (van Loo et 2l 1995); as
batatas contém 60-80% de amido na MS. Nos bolbos
geralmente é dominante a inulina.

Os estolhos e rizomas sao frequentes em habitats cicli-
camente perturbados que promovam a sua fragmentagao
e transporte; e.g., margens de cursos de dgua e sistemas
dunares. A posi¢ao horizontal préxima da superficie do
solo deste tipo de caule facilita a disseminagao por via
vegetativa. O impacto econémico do Cynodon dactylon
(Poaceae) «grama» na vinha ou do Cyperus longus (Cype-
raceae) «junga» em horticultura agravou-se com o uso de
méquinas de mobilizagio do solo que fragmentam e dis-
persam os seus rizomas; e.g., fresa. Os rizomas verticais
da graminea europeia Elytrigia juncea sio uma adaptagao
a mobilidade das areias das dunas embriondrias. Plantas
de caules flexuosos, como os sarmentos e turides, sio
também frequentes em cursos de dgua torrenciais, cicli-
camente perturbados por dguas rdpidas. Encontram-se
muitas plantas escaposas (com escapo) e rizomatosas em
comunidades vegetais pastadas por herbivoros. A estru-
tura do colmo é uma das causas do sucesso da adaptagio

das gramineas a herbivoria ("Desenvolvimento e arquitetura
das gramineas").

A construgio de um caule ereto e rigido para elevar a
candpia acima do solo é muito dispendiosa do ponto de
vista energético. Nas lianas essa fungio ¢ desempenhada
por um tutor ("Tipos fisionémicos"). As lianas atingem o

topo dos tutores investindo muito menos biomassa em
caule, sobrando, por isso, mais energia para produzir
folhas, flores, frutos e sementes. Por outro lado, a flexibi-
lidade dos caules permite-lhes acompanhar o crescimento
e alteracoes da morfologia dos tutores. As vantagens de ser
liana explicam por que razdo o hébito lianoide evoluiu de
forma independente em tantos grupos de plantas. As so-
lugoes evolutivas seguidas pelas plantas trepadoras para se
suspenderem nos seus tutores envolveram metamorfoses
da raiz, caule ou folha; e.g., raizes trepadoras ("Metamorfo-
ses da raiz"), caules voluveis, gavinhas caulinares, actleos
("Emergéncias"), espinhos ("Espinhos"), peciolos volaveis
(que se enrolam em torno do tutor como em Clematis
sp.pl. [Ranunculaceae], e gavinhas folheares ("Metamorfo-
ses dafolha"). O enrolamento das gavinhas, quer folheares
quer caulinares, é forcado por um crescimento mais lento
dos tecidos mais préximos do tutor do que os tecidos
a ele externos. Nos caules voltiveis acontece algo seme-
lhante. As Bougainvillea (Nyctaginaceae) «<bougainvileas»,



72

Metamorfoses do caule

Quadro 12. Metamorfose mais relevantes do caule (tipos de caule).

Tipo
Caule

suculento

Caule
voluvel

Colmo

Cormo*
(= bolbo
sélidos)

Escapo

Espique

Estolho
Filocladio
(=cladédio)

Gavinha
caulinar

Caules pa-
quicaules

Prato ou
disco dos
bolbos

Rizoma

Sarmento

Tronco

Tubérculo

Turido

Xilopddio

* O termo cormo tem dois significados; ndo confundir com cormo sensu corpo das plantas.

Descri¢ao

Caule volumoso, rico em agua, de diametro varidvel consoante a disponi-
bilidade de agua no solo; folhas frequentemente ausentes ou reduzidas a
espinhos.

Caule que se adapta a superficie por onde progride ou enrola em torno do
tutor; consoante as espécies os caules voluveis enrolam-se para a direita —
caules dextrorsos, — como para a esquerda — caules sinistrorsos (condi¢do
mais rara).

Caule geralmente herbaceo e flexivel, de nés bem marcados, frequentemen-
te oco (fistuloso), revestido pelas bainhas das folhas.

Resulta do engrossamento, na vertical, de um segmento de caule com um ou
mais entrends, revestido por uma ou mais folhas de protec¢do e com raizes
adventicias na base; os cormos muito pequenos caem no conceito de bolbi-
lho ("Bolbos e bolbilhos"); os pseudobolbos de muitas orquideas tropicais
sdo, na realidade, cormos revestidos ou nao, de folhas espessas.

Caule mais ou menos longo, geralmente sem folhas (4filo), por vezes com
bracteas ("Bréacteas e bractéolas"), que termina numa flor ou numa inflores-
céncia, provido ou ndo de uma roseta de folhas na base, as quais, como ele,
frequentemente originadas num bolbo, num rizoma ou em raizes tuberosas.

Caule ndo ramificado, revestido por restos do peciolo das folhas, geralmente
cilindrico e esguio, culminado por uma roseta de grandes folhas, com feixes
libero-lenhosos fechados em grande niumero e dispostos irregularmente.

Caule aéreo, prostrado e com raizes adventicias caulégenas emitidas nos nds.

Caule achatado, mais ou menos laminar, que desempenha a fungado clorofili-
na, no qual por vezes se inserem ramos, folhas reduzidas ou flores.

Extremidade delgada de um caule flexivel, ramificada ou ndo, desprovida de
nomofilos, adaptada a envolver ramos ou outros tipos de suportes.

As plantas paquicaules exibem caules lenhosos, pouco ramificados, des-
mesuradamente espessos para a sua altura; estes caules sdo uma evidente
adaptacgdo a secura. As arvores paquicaules sdo conhecidas por arvores-gar-
rafa (bottle-trees).

Caule curto e de entrends curtos, geralmente subterraneo ou localizado a su-
perficie do solo, de crescimento vertical e com um grande nimero de raizes
adventicias na base, revestido por uma ou mais folhas carnudas de reserva
e, nos bolbos entunicados, por uma tlnica externa constituida por uma ou
mais folhas membranosas de protegdo (catafilos); o conjunto prato do bolbo
+ folhas recebe o nome de bolbo ("Bolbos e bolbilhos").

Caule subterraneo, vertical, horizontal ou obliquo, ramificado ou ndo, com
abundantes raizes adventicias caulégenas, geralmente inseridas nos nds,
revestido de folhas escamiformes (catafilos) que axilam gemas ou caules aé-
reos gerados pelas gemas; com frequéncia engrossado (rizoma tuberoso) e
com fungdes de reserva (Figura 79, Figura 80-A).

Caule lenhoso, muito longo, delgado e flexivel que, apoiado em outras plan-
tas, se pode elevar; os sarmentos jovens, ndo atempados (i.e. de cor ainda
verde), recebem o nome de pampanos.

Caule lenhoso desprovido de ramos na base, geralmente cénico e engros-
sando com a idade.

Caule engrossado, com abundantes reservas, folhas reduzidas a pequenas
escamas com uma gema axilar e sem raizes adventicias; geralmente formam-
-se na extremidade de caules aéreos ou de rizomas; em condi¢Ges apropria-
das as gemas axilares ddo origem a novos caules; os tubérculos podem ser
subterraneos ou aéreos.

Rebentos, frequentemente vigorosos, de origem subterranea ou aérea, com
folhas (por vezes rudimentares) e sem flores, emitidos na estagdo de cresci-
mento por plantas vivazes ou perenes; em Rubus e Rosa as flores formam-se
nos ramos do ano lagados pelos turides nascidos no ano anterior.

Caule lenhoso espesso, geralmente tortuoso, com abundantes reservas, di-
ferenciado na regido do colo, que se forma em algumas espécies lenhosas
sujeitas a fogos recorrentes.
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Exemplos

Cactaceae «catos» e muitas Euphorbiaceae africanas e ma-
caronésicas de climas semidridos a aridos.

Aristolochia sp.pl. (Aristolochiaceae), Ipomoea sp.pl. (Con-
volvulaceae) e Jasminum sp.pl. (Oleaceae) «jasmineiros».
Os caules vollveis sdo dextrorsos nos feijoeiros e sinistror-
sos no lupulo.

Caule caracteristico da familia das Poaceae.

Poa bulbosa (Poaceae), Crocus sativus (Iridaceae) «aga-
frdow», Gladiolus (Iridaceae) «gladiolos», Freesia (Iridaceae)
«frésia», Sinningia speciosa (Gesneriaceae) «gloxinia» e Be-
gonia (Begoniaceae) «begdnias» tuberosas e muitas orqui-
déceas tropicais (Figura 78-B).

Bellis (Asteraceae) «margaridas» e Hyacinthus (Hyacintha-
ceae) «jacintos».

Caule das Arecaceae «palmeiras».

Morangueiro (Rosaceae) e Cynodon dactylon (Poaceae)
«grama» (Figura 80-B).

Ruscus aculeatus (Ruscaceae) «gilbardeira» e de Opuntia
(Cactaceae) (Figura 78-E).

Videira-europeia e Passiflora (Passifloraceae) «maracuja-
zeiros».

Frequentes nos. desertos arabicos, africanos e australianos;
e.g. vérias Cyphostemma (Vitaceae) e Pachypodium (Apocy-
naceae) do deserto do Namibe (Angola) (Figura 78-F).

Todas as alidceas mediterranicas; e.g., cebola (Figura
112, Figura 114).

Rizoma vertical em Elytrigia juncea (Poaceae), horizontal
em Ammophila arenaria «estorno» (Poaceae), ou obliquo
em Chrysanthemum «crisantemos» (Asteraceae). Rizoma
tuberoso em Iris «lirios» (Iridaceae) e Zingiber officinale
«gengibre» (Zingiberaceae).

Videira-europeia.

Maioria das gimnospérmicas e angiospérmicas de habito
arbodreo.

A batateira tem tubérculos subterraneos e a Dioscorea ala-
ta «inhame-de-sdo-tomé» tubérculos aéreo (Figura 170).
Muitas cultivares de nabo e de rdbano produzem tubércu-
los aéreos; a tuberizagdo da raiz nestas plantas é escassa
(Figura 78-D).

Os turides dos espargos turides tém origem aérea ou sub-
terranea; os turides de Rosa (Rosaceae) «roseiras» e 0s Ru-
bus (Rosaceae) «silvas» tém origem subterranea.

Numerosas plantas das savanas africanas, sul-americanas e
australianas. Os xilopddios das urzes (Erica, Ericaceae) sdo
apreciados pelo seu elevado poder calorifico.
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Figura 79. Rizomas monopodial A) em Iris germanica (Iridaceae) e sim-
podial B) em Arundo donax «cana» (Poaceae). Representagdo esquema-
tica do rizoma monopodial (C) e simpodial (D). [Fotos e figuras do autor].

Figura 80. Rizoma e tubérculo. A) Rizoma de Cynodon dactylon (Poa-
ceae) «grama». B) Estolhos de Fragaria vesca (Rosaceae) «morangueiro-
-bravo». [Coutinho (1898)].

Figura 78. Metamorfoses do caule. A) Escapos em Leontodon taraxacoides (Asteraceae). B) Cormos de Arrhenatherum bulbosum subsp. baeticum (Poa-
ceae) «balanquinho». C) Tubérculo aéreo de Brassica rapa (Brassicaceae) «nabo». D) Filocladio de Ruscus aculetatus (Ruscaceae) «gilbardeira». E)
Filocladios de Opuntia ficus-barbarica (Cactaceae). F) Paquicaulia em Cyphostemma uter (Vitaceae). [A-D) Fotos do autor; F) Namibe, Ang; cortesia de

J.C. Costal.
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e outras lianas, suspendem-se emitindo caules por entre
os ramos ou anfractuosidades do tutor.

O filoclddio (Figura 78-D), os caules suculentos e os
paquicaules sao interpretados como uma adaptacoes a
secura. Na identificacdo dos filoclddios aplica-se, como
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nos espinhos, o principio da homologia. Alguns autores
restringem o termo filoclddio aos braquiblastos andlogos
a folhas (e.g., Ruscus) e apelidam de platiclado os macro-
blastos laminares (e.g., Opuntia).



5. FOLHA

NATUREZA E FUNCOES DA FOLHA

A folha é um 6rgao lateral de insergao caulinar, usual-
mente de forma laminar e estrutura dorsiventral (= bi-
facial), de crescimento rdpido e por regra determinado
(finito). A dorsiventralidade implica que as superficies
(pdginas) superior e inferior sejam claramente distintas
e que, geralmente, exista um sé plano de simetria (sime-
tria bilateral). A pdgina superior estd especializada na in-
tercepgdo e no processamento bioquimico da sua luz; a
pdgina inferior estd optimizada para absorver CO,. As
plantas-vasculares sé secundariamente®’ nio tém folhas
ou estas estdo reduzidas a bainhas ou pequenas escamas,
dizendo-se entéo 4filas.

As folhas desempenham vidrias fun¢oes; as mais rele-
vantes estdo sistematizadas no Quadro 13.

ANATOMIA DA FOLHA

Os trés sistemas de tecidos descritos no ponto "Os
tecidos vegetais" estio também presentes na folha: tecido
dérmico — epiderme; tecido vascular — feixes vasculares; e
tecido fundamental — situado no mesofilo®”, 7.¢., na parte
da folha entre as duas epidermes. A anatomia da folha ¢é
francamente mas diversa do que a da raiz e do caule. O
seu estudo resumir-se-3, porém, as folhas dorsiventrais e
equifaciais de eudicotiledéneas, e as folhas dorsiventrais
de monocotiledéneas. As caracteristicas anatémicas folia-
res dos principais grupos de plantas-com-semente estao
resumidas na Chave dicotémica 1.

Crescimento e desenvolvimento da folha

As folhas tém origem nas folhas primordiais do em-
brido ou sdo geradas ad novo nos meristemas apicais.

[49]  Porque os ancestrais das plantas dfilas dispunham de folhas.

[50] O termo meséfilo (7.4., acentuagao aguda) tem um significado com-
pletamente distinto: usa-se em ecologia para qualificar as plantas adaptadas a
condigoes de humidade intermédia do solo.
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Quadro 13. Fungdes da folha

Fungdo

Assimilacdo
(fotossintese)

Transpiracdo

Descrigdo/comentarios

A produgdo de fotoassimilados ocorre ao nivel das fo-
lhas e, em muito menor grau, nos caules jovens.

A perda de agua sob a forma de vapor pela cuticula

ou pelos estomas é fundamental no arrefecimento das
plantas e na génese das forgas de sucgdo responsaveis
pela circulagdo de agua e nutrientes nas plantas (teoria
da coesdo-tensdo). A turgidez excessiva reduz o cresci-
mento — a transpiragdo ao reduzir o teor de agua das
células incrementa, dentro de determinados limites, a
taxa de crescimento das plantas.

Protegdo Os meristemas estdo sempre protegidos por esbogos
foliares (= folhas recém-diferenciadas ainda imaturas),
por folhas “modificadas” para o efeito (catafilos) ou
pelas estipulas. As folhas defendem os caules da incle-

méncia dos raios solares.

Reserva As folhas que revestem os bolbos sdo o exemplo mais
conhecido de folhas de reserva; e.g. Allium cepa (Allia-

ceae) «cebola».

Reprodugdo As pegcas florais sdo folhas muito modificadas. Rara-
mente, por via assexuada, obtém-se novas plantas a
partir de pequenas gemas diferenciadas na margem
das folhas ou de folhas com capacidade de emitir rai-
zes adventicias peciolares; e.g. Begonia (Begoniaceae)

«begdnias».

Sintese de
reguladores de
crescimento

E.g., sintese de giberelinas que posteriormente sdo ex-
portadas para outras partes da planta.

Absrgao de
agua

E.g., muitas plantas de ambientes desérticos absor-
vem quantidades significativas de agua pelas folhas;
e.g., crassulaceas e Welwitschia mirabilis (Bornman et
al 1973).

Absorgao de
nutrientes

90% da matéria seca das plantas é constituida, em par-
tes aproximadamente iguais, por carbono e oxigénio;
as folhas capturam do ar o carbono e a maioria do oxi-
génio. Nos ecossistemas naturais, as folhas desempe-
nham um papel com algum significado na absorg¢do do
azoto (sob a forma de amoniaco gasoso e didxido de
azoto) e do fésforo (a partir de poeiras, sobretudo nos
ecossistemas tropicais).

Suporte Através de folhas reduzidas a gavinhas ("Metamorfo-

ses da folha").

Neste ultimo caso, o mais relevante na maioria dos es-
permatéfitos, a folhas emergem sob a forma de peque-
nas projegoes conicas (esbogos folheares) segregadas nos
flancos dos meristemas apicais caulinares, prosseguindo
a diferencia¢io de caule no dpex do meristema apical
(ClafSen-Bockhoff 2016). A diferenciacio das folhas tem
inicio em divisdes periclinais de um pequeno grupo cé-
lulas localizadas na camada ou nas camadas mais exter-
nas do meristema apical. O crescimento da folha faz-se
em seguida pela intervengio simultdnea ou sequencial
de virios tipos de meristemas foliares, todos eles extin-
tos na folha madura (v4. Khan 2002). O crescimento em
comprimento faz-se por um meristema apical da folha,
que pronto suspende a sua atividade, e por meristemas
intercalares. Os meristemas intercalares das folhas siao
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Q. Célula guarda

‘B ~Célula subsidiaria
- Camara estomatica

~Célula do parénquima
em paligada

Figura 82. Estomas. A) Epiderme de um hibrido cultivado de Begonia
(Begoniaceae); stas indicam localizagdo dos estomas. B) Representagdo
esquemadtica do aparelho estomatico em corte transversal. [A) Foto do
autor; B) adaptagdo de Holman & Robbins (1939)].

funcionais durante muito mais tempo nas podceas do

que nas dicotiledéneas ("Desenvolvimento e arquitetura das
gramineas"). Como se depreende da sua forma laminar,
a extensao lateral da folha, por intermédio de meriste-
mas marginais da folha (leaf marginal meristem), assume
grande importancia. Nas folhas pecioladas, o crescimento
em largura é cedo suprimido no peciolo. O procimbio
foliar (leaf procambium) diferencia os feixes vasculares
que sobressaem no limbo sob a forma de nervuras. Ge-
ralmente, quase todas as células estao formadas antes da
folha se expandir da gema, sendo as células do dpice mais
velhas do que as da base.

Epiderme

A epiderme corresponde a camada celular mais exter-
na das folhas e das raizes e caules primdrios. Nas espécies
xeromorficas (com adaptagoes a secura eddfica) desenvol-
ve-se, frequentemente, uma epiderme com mais de uma
célula de espessura (epiderme multisseriada) (Figura
81) ou, por debaixo da epiderme, uma hipoderme com
uma ou mais camadas ordenadas de células nio fotossin-
téticas, de paredes espessadas.
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Figura 81. Camaras estomaticas em Nerium oleander «loendro» Apocy-
naceae). A) N.b., pélos a entrada da camara. B) Representagdo esque-
matica: p — parénquima em paligada; | — parénquima lacunoso; ep — epi-
derme multisseriada; s — estomas encerrados numa cripta estomatica;
m — inclusdo de oxalato de célcio. [A) Foto do autor; B) Van Tieghem
(1898)].

A forma das células epidérmicas folheares ¢ varidvel.
Nas podceas sao alongadas no sentido dos feixes vascu-
lares e, implicitamente, do eixo maior das folhas. Ainda
nas podceas, na pdgina superior, as células epidérmicas
“normais” sdo frequentemente interrompidas por células
de grandes dimensoes, de paredes delgadas e grande va-
ctiolo — as células buliformes (= células motoras, bulli-
Sorm cells) — que desempenham um importante papel no
enrolamento das folhas quando as raizes s3o incapazes de
repor as perdas de dgua por evapotranspiracio através da
canépia (Figura 85). Este enrolamento ¢ uma forma evo-
lutivamente elegante das folhas reduzirem as suas perdas
de dgua. Na epiderme das podceas sao também frequentes

[l

corpos de silica ("Célula vegetal").

Como acontece no caule primdrio, a folha estd reco-
berta por uma cuticula ("Tecidos complexos"), geralmente

mais espessa na pdgina superior, interrompida por ostio-
los e varios outros tipos de estruturas. Os estomas (szoma,
pl. stomata) sao pequenos poros (ostiolos) que pontuam
a epiderme, marginados por duas células guarda de
geometria varidvel (abrem e fecham o poro), ricas em
cloroplastos, com uma parede celular desigualmente es-
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pessada, reniformes (em forma rim) na maior parte as
plantas, ou halteriformes (em forma de altere) nas gra-
mineas e ciperdceas (Figura 82). As células em contac-
to com as células-guarda tém um papel importante na
sua fisiologia, sendo designadas por células subsididrias
(= células anexas, subsidiary cells). O conjunto “estoma
+ células subsididrias” constitui o complexo estomdti-
co (= aparelho estomdtico). A disposigio espacial destes
tipos celulares deu origem a uma complexa tipologia dos
estomas que nio cabe aqui desenvolver. Por debaixo do
estoma, mergulhada no mesofilo da folha, situa-se uma
cimara estomatica.

Os estomas regulam as trocas gasosas com o exterior.
Ocorrem nas folhas, nos caules primdrios e em algu-
mas pegas da flor. Nas folhas dorsiventrais, os estomas
folheares concentram-se na pdgina inferior, podendo ou
nao estar presentes na pdgina superior. Algumas plantas
aqudticas de folhas flutuantes sé tém estomas na pdgina
superior. Em muitas espécies xeromérficas — e.g., na oli-
veira ou no Nerium oleander loendro» (Apocynaceae) —,
os estomas estao abrigados em reentrancias (criptas esto-
madticas) mais ou menos repletas de pelos com a fung¢io
de reduzir as perdas de dgua por transpiragio (Figura 81).
Em contrapartida as criptas dificultam a difusao do CO,
e, por essa via, diminuem a taxa fotossintética méxima.
Muitas outras estruturas tém sede na epiderme; e.g., nec-
tdrios ("Nectarios florais e osméforos"), hiddtodos e nectdrios

extraflorais ("Hidatodos, nectérios extraflorais e corpos nutriti-

vos"), e pelos e outras emergéncias ("Emergéncias").

Mesofilo

O mesofilo da folha corresponde
a massa de células entre a epiderme da
pagina superior e a epiderme da pdgina
inferior. As folhas ditas dorsiventrais tém
um mesofilo heterogéneo com dois tipos
de clorénquima: (i) parénquima em pali-
cada e (ii) parénquima lacunoso (Figura
84). O parénquima (ou clorénquima)
em palicada (palisade parenchyma) situa-
-se por debaixo da epiderme da pdgina
superior (posi¢io adaxial). E constituido
por células com abundantes cloroplastos,
cilindricas, dispostas numa espécie de mu-
ralha (palicada) compacta com uma ou
mais células de espessura, de eixo maior
perpendicular a superficie da folha. O
verde mais escuro que caracteriza a pagina
superior das folhas dorsiventrais deve-se ao
parénquima em palicada. O parénquima
(ou clorénquima) lacunoso ou esponjo-
so (spongy parenchyma) tem uma posigao
abaxial. As suas células tém uma forma
variada tendencialmente isodiamétricas,
parede celular delgada, menos cloroplastos
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do que as células do parénquima em palicada e dispoem-
-se irregularmente criando abundantes espacos interce-
lulares (lacunas), alguns dos quais abrem para o exterior
através dos estomas.

Nas dicotileddneas de folhas isobilaterais, o mesofilo
estd preenchido com parénquima em pali¢ada estando o

Figura 84. Anatomia do mesofilo da folha dorsiventral de dicotiledo-
neas (Camelia japonica «cameleira» Theaceae). N.b., epiderme, trés
camadas de parénquima em paligada, parénquima lacunoso com inclu-
sGes dispersas de oxalato de ciélcio (cristais corados a verde). [Colegdo da
Escola Superior Agréria de Braganga].

Figura 83. Anatomia da folha. Corte transversal de regido do limbo pouca acima do en-
contro do peciolo com o limbo de uma folha de sobreiro. Folha com trés feixes bicolaterais
sobrepostos, com crescimento secundario. a — pélos estrelados; b — nervura secunddria cor-
tada obliquamente onde se identifica uma bainha do feixe e extensdes em diregdo a epi-
derme; c — epiderme; d — parénquima em paligada; e — fibras de esclerénquima; f — floema;
g — localizagdo do cambio; h — xilema secundario; i — xilema primario; j — cuticula de grande
espessura. [Colegdo da Escola Superior Agréria de Braganga].
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parénquima lacunoso ausente ou reduzido a uma faixa
estreita no centro da folha (Moreira 2010). Esta condigao
— mesofilo isobilateral ou homogéneo — é muito fre-
quente nas plantas xeromérficas (e.g., eucalipto, Figura
111-C).

A folhas das monocotiledéneas apresentam diferen-
cas anatémicas notdveis frente as folhas dorsiventrais das
dicotiledéneas. A densidade dos estomas das paginas su-
perior e inferior ¢ similar. Na maioria das espécies, entre
as quais se contam as gramineas, o mesofilo ¢ isobilateral;
estd homogeneamente preenchido por um clorénquima
compacto, de células mais ou menos isodiamétricas de
paredes lobadas, e reforcado com fibras de esclerénqui-
ma (Figura 85). O género Allium (Alliaceae; e.g., cebola
e alho) é uma excegao: o mesofilo é heterogéneo, com
parénquima lacunoso e em palicada.

Feixes vasculares

Os feixes vasculares foliares sao geralmente colaterais,
com xilema adaxial e floema abaxial. Os feixes bicolate-
rais e anfibasais sdo raros. Na folhas pecioladas, o pecio-
lo recebe diretamente do caule um grande feixe vascular
colateral fechado, coadjuvado ou nio por outros feixes
andlogos (Figura 83). A mesma estrutura mantem-se no
limbo, por norma com apenas um feixe por nervura. Nas
nervuras terminais, os feixes vasculares reduzem-se a um
xilema simplificado, s6 com traqueidos (Dickison 2000).
O crescimento secunddrio ¢ infrequente. A existir, atinge
o peciolo e uma por¢io varidvel da nervura principal.
Neste caso, observa-se, como no caule e na raiz secunda-
ria, a diferenciacio de cAmbio e de tecido vascular secun-
ddrio (Figura 83). As folhas com crescimento secunddrio
tém, necessariamente, maior rigidez estrutural no peciolo
e nas nervura primdria; e.g., llex aquifolium (Aquifolia-
ceae) «azevinho».

Pela simples observacio de cortes foliares transversais
constata-se que os feixes vasculares ocupam uma posi¢ao
mediana no mesofilo do limbo foliar. Nas dicotiledéneas,
progridem encaixados entre os parénquimas em palica-
da e lacunoso; nas monocotiledéneas estao imersos no
clorénquima. Nas angiospérmicas é comum observar-se
uma bainha parenquimatosa compacta (bainha do feixe,
bundle sheath), com uma ou duas células de espessura,
a envolver radialmente as nervuras mais finas. Frequen-
temente, prolonga-se em direcio a superficie da folha,
formando extensées da bainha do feixe (bundle sheath
extensions), com a fun¢do de abastecer as células da epi-
derme com 4gua (Esau cit. Brandao Oliveira 2011). A
bainha do feixe ¢ geralmente distinta nas plantas ditas C,
e C, (vi).

Em muitas espécies, a rigidez das folhas é atribuida por
feixes longitudinais de tecidos mecénicos, de colénquima
e/ou esclerénquima, localizados na margem das folhas ou
em torno dos feixes vasculares, sendo os feixes vascula-
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Figura 85. Anatomia da folha de uma monocotiledénea (Zea mays
«milho» Poaceae). A) corte da nervura média. B) Pormenor da folha:
a — células buliformes; b — bainha de Kranz ; ¢ — epiderme; d — xilema;
e — floema; f —fibras de esclerénquima; g — pelo; h — estoma. [Adaptado
de Sass 1951].

Figura 86. Anatomia de Kranz. A) Marcagdo por imunofluorescéncia de
células da bainha de Kranz em Pennisetum villosum; n.b. células buli-
formes na pagina superior. B) Representagdo diagramatica de um corte
histolégico transversal de uma folha de uma planta C,. Legenda: V —
feixes vasculares; P — células do mesofilo tipo parénquima esponjoso;
K —bainha e células de Kranz. [A) Hattersley et al 1977; B) original].

res das nervuras principais sdo mais espessos e reforcados
com tecidos mecinicos do que os restantes (Figura 83). A
disposicao espacial dos tecidos de suporte, concretamente
de esclerénquima, tem um grande interesse taxonémico
em alguns géneros de gramineas; e.g., Festuca (Poaceae).



Manual de Botinica

As folhas de Euphorbia (Euphorbiaceae) e de Ficus
(Moraceae), entre outros géneros produtores de ldtex, sao
percorridas por canais lacticiferos. Muitas mirtdceas (e.g.,
eucaliptos), hipericdceas (e.g., Hypericum) e os citrinos
(plantas do género Citrus, Rutaceae) apresentam glandu-
las secretoras de 6leos essenciais embebidas no mesofilo
folhear, visiveis a olho nu.

Anatomia de Kranz

Reconhecem-se trés tipos de metabolismo fotossinté-
tico nas plantas-terrestres: C,C, e metabolismo 4cido
das crassuldceas (= plantas CAM) (Teixeira & Ricardo
1993). As designagoes C, e C, referem-se a estrutura
carbonada do primeiro produto da fixagao bioldgica do
CO,. Nas plantas C,0CO, ¢ fixado nas células do me-
sofilo folhear pela enzima mais abundante do planeta,
a ribulose bifosfato carboxilase/oxigenase, de acrénimo
RuBP ou RuBisCo, produzindo-se uma molécula de 3
atomos de carbono. Nas plantas C,, o CO, primeiro é
metabolizado nas células do mesofilo. Um é4cido em C, ¢
depois transportado para as células da bainha de Kranz.
O 4cido em C, é entao descarboxilado e as moléculas de
CO, cedidas a RuBisCo, retomando-se o mecanismo

anabdlico de fixagio do CO, caracteristico das plantas C,
(ciclo de Calvin-Benson).

Os modelos C, e C, tém uma tradugao anatémica.
Salvo raras excecoes (e.g., muitas Chenopodiaceae C 4), as
folhas das plantas C, tém dois tipos de células fotossintéti-
cas: as células do mesofilo e as células de Kranz®" (Kranz
cells) (Sage er al. 2011). As células de Kranz sobressaem
pela sua dimensdo; tém paredes espessas, contém granu-
los de amido e muitos cloroplastos de grande dimensao;
envolvem radialmente os feixes vasculares, até a nervuras
de ordem superior, desenhando uma bainha unicelular,
ou com duas camadas de células em algumas monoco-
tiledéneas. As células do parénquima do mesofilo, por
sua vez, estdo orientadas radialmente para a bainha de
Kranz (Figura 85, Figura 86). Nas plantas C, as célu-
las parenquimatosas que embainham os feixes vascula-
res podem ou néo possuir clorofila — desempenham um
papel menor na fotossintese —, ¢ ndo hd uma orientagao
das células do mesofilo. A densidade de nervuras é supe-
rior nas plantas C,, consequentemente, a razio "nimero
de células do meséfilo/n® de células da bainha" é baixa
(Ueno et al. 20006).

A fotossintese C, evolui pelo menos 66 vezes de
forma independente a partir de ancestrais C, (Sage e al.
2012). Por causas fisiolégicas que nio cabe aqui desen-
volver, a fotossintese C, ¢ vantajosa sob duas condigoes
ambientais: baixas concentra¢bes de CO, e/ou elevadas
temperaturas. E particularmente frequente nas monoco-
tiledéneas, sobretudo nas Poaceae (e.g., cana-de-agticar
e milho-graddo) e nas Cyperaceae de climas tropicais.

[51] Ou células da bainha de Kranz.
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Figura 87. Microfilos (com a forma de agulha) em Palhinhaea cernua (Ly-
copodiaceae). O género Palhinhaea é dedicado ao botanico terceirense,
Ruy Telles Palhinha [1871-1957]. [S. Miguel, Agores; foto do autor].

Quadro 14. Tipos de filoma

Tipo Descrigdo/comentarios

Cotilédones Filomas embriondrios, frequentemente ricos em reser-
vas; interpretaveis como profilos de um caule embrio-
nario..

Folhas pri- Filomas de transi¢do, proprios das plantulas recém-

mordiais -germinadas, localizados entre os cotilédones e os no-
mofilos.

Nomofilos Filomas especializados na fungdo de respiragdo e assi-
milagdo.

Profilos Filoma(s) do primeiro ou do primeiro e segundos nés de
um caule lateral (Figura 89).

Catafilos Filomas com fungdo de protegdo, geralmente em forma
de escama (escamiformes), impregnados de suberina,
sem clorofila, rigidos e, geralmente, sem meristemas na
sua axila; frequentes a envolver bolbos, cormos, rizomas
e gomos.

Hipsofilos (=  Filomas, geralmente modificados na cor, forma, dimen-

bracteas) sdo, consisténcia, situados nas inflorescéncias. As brac-
téolas s3o profilos ("Bracteas e bractéolas").

Antofilos Filomas profundamente modificados que constituem a

flor (e.g. sépalas, pétalas, estames e carpelos).

Existe um grande entusiasmo em torno da introdugio
da fisiologia C, em plantas cultivadas C,, sobretudo no
arroz, onde os ganhos de produtividade poderiam atingir
dos 50% (Hibberd ez al. 2008). A evolugio da fisiologia
¢ discutida no Vol. II.

FiLomas

Microfilos vs. megafilos

A folha, num sentido lato, evoluiu, pelo menos,

uatro vezes nas plantas-vasculares®?, ou talvez mais, so
tr nas plant larest? talvez mais, sob

[52]  Os filidios, nome atribuido as estruturas folheares dos ‘briéfitos’,
desenvolvem-se nos gametéfitos enquanto os microfilos e os megafilos dos
traquedfitos sao caracteristicos da geragao esporofitica: nio tém uma origem
evolutiva comum, nio sao homdélogos.
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a forma de microfilo ou de megafilo®. Os microfilos
sdo estruturas folheares irregularmente distribuidas pelo
caule, pequenas e em forma de agulha (aciculares), sem
lacunas foliares e abastecidas por uma dnica nervura nao
ramificada. Crescem de forma difusa, mais intensamen-
te na base, pela acio de meristemas intercalares. Sao ca-
racteristicos dos licofitos (Figura 87). Os microfilos dos
psilotéfitos, um grupos primitivo de eufil6fitos, sao se-
cunddrios: resultam de uma simplificacio de megafilos
[Vol. II]. Os megafilos (= eufilos ou folhas verdadeiras)
diferenciam-se em meristemas de posigao apical ou axilar,
e apresentam uma forma laminar, secundariamente aci-
cular, uma estrutura dorsiventral (as folhas unifaciais e
equifaciais sio derivadas), um sistema vascular complexo,
lacunas foliares e dispdem-se num arranjo previsivel (fi-
lotaxia) ao longo dos eixos caulinares (Kaplan 2001). Os
megalfilos sdo caracteristicos dos Euphyllophyta (= cormé-
fitos), um grupo natural que contém os equiset6fitos, os
fetos-verdadeiros, as gimnospérmicas e as plantas-com-
-flor. A evolugao dos microfilos e dos megafilos é recupe-
rada no Vol. I aquando da discussao da teoria telomdtica
de W. Zimmermann. E praticamente consensual que os
megafilos evoluiram no Devénico a partir de sistemas tri-
dimensionais de caules determinados que desenvolveram
entre si uma delgada camada tecidular. Os caules estao na
génese das nervuras e essa camada tecidular converteu-se
no mesofilo foliar.

Tipos de filomas

As estruturas foliares com origem em megafilos sio
genericamente designadas por filomas. Desde o estddio
de plantula (planta recentemente germinada) até a se-
nescéncia sucedem-se e coexistem, em maior ou menor
numero, no corpo das plantas vdrios tipos de filomas. No
Quadro 14 estao descritos os principais tipos de filomas e
as suas caracteristicas.

O conceito de profilo e antofilo necessitam de alguns
esclarecimentos adicionais. Os profilos sio em niimero
de um nas monocotiledéneas e nas dicotileddneas basais,
e geralmente dois nas eudicotiledéneas (Figura 89). Nas
monocotiledéneas siao escamiformes, em forma de quilha
nas duas extremidades (geralmente), adpressos ao caule
e de posicio adaxial (Kellogg 2015). Trés exemplos: a
espata da inflorescéncia das Arecaceae, a palea da flor das
gramineas e o utriculo das ciperdceas. Nas eudicotiledd-
neas, os profilos tém uma posicio lateral, i.e., inserem-
-se num plano perpendicular ao plano formado pelo eixo
principal e pela sua ramificagao. Ainda nas eudicotiledé-
neas, tendem a ser semelhantes ou distintos dos nomofi-
los, respetivamente, nos ramos silépticos (e.g., Lauraceae,
Figura 89-C) e prolépticos (e.g., Rosaceae ¢ Fabaceae; "Pro-
lepsia e silepsia") (Keller 2004). Os antofilos sao parte inte-
[53] Como se verd no Vol. II, os megafilos evoluiram de forma independen-

te quatro (equisetéfitos, polipodidfitos, progimnospérmicas e plantas-com-
-semente) ou talvez mesmo nove vezes (Tomescu 2009).
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Figura 88. Diferenciacdo da folha. Legenda: 1 — folha completa de Arum
(Araceae); 2 - folha peciolada; 3 — folha séssil de Poaceae; 4 — folha
séssil; 5 — folhas reduzidas a bainha de Juncus (Juncaceae) «juncos»; 6 —
filodios e folhas recompostas de Acacia (Fabaceae) «acécias». [Coutinho
(1898)].

grante da flor. Reconhecem-se dois tipos de antofilos: (i)
estéreis — antofilos especializados na protecao da flor ou
na atracio de polinizadores, e.g., tépalas, sépalas e pétalas;
e (ii) férteis — antofilos com fungées reprodutivas, e.g.,
estames e carpelos.

MORFOLOGIA EXTERNA DA FOLHA

Situagao e diferenciagao

Quanto 2 situagao as folhas podem ser:
* Aéreas — tipo mais frequente;
Yo% 7 .
* Aquiticas — flutuantes ou submersas na dgua livre;

¢ Subterraneas — ocultas no solo e normalmente do
tipo catafilo.

Na folha dita completa — o tipo mais diferenciado de
folha — reconhecem-se trés partes (Figura 88-1), a saber:

* Bainha — parte proximal da folha, alargada e que
envolve parcialmente o caule, com a funcio de pro-
teger 0 meristema axilar;

* Peciolo — parte da folha, normalmente cilindrica,
situada entre o limbo e a bainha ou que conecta,
diretamente, o limbo ao caule;
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Figura 89. Profilos. A) Profilos numa eudicotiledénea; n.b., profilos in-
seridos num plano perpendicular ao plano formado pelo eixo primario
e pela sua ramificagdo; os profilos sdo geralmente designados com as
letras a e B. B) Posi¢do dos profilos nos ramos laterais das mono e eudi-
cotileddneas (corte transversal): a — eixo primario; b — profilos; ¢ — ramo
lateral; d — folha axilante. N.b., a folha axilante insere-se no eixo primario
e axila uma ramificagdo lateral; profilo em posi¢do adaxial nas mono-
cotileddneas. C) Profilos num ramo siléptico de Anacardium occidentale
«cajueiro». [A) adaptado de Keller (2004); B) original; C) Guiné Bissau,
foto do autor].

* Limbo — parte distal da folha, de ordindrio laminar
onde, geralmente, se concentra a fungio fotossinté-
tica.

O conceito de folha completa é um artificio pedagé-
gico; nao ¢ um cardcter ancestral a partir do qual teriam
evoluido as folhas pecioladas ou sésseis. Os peciolos das
dicotileddneas s.l. e das monocotiledéneas tém uma on-
togénese distinta, nao sio homélogos. Por esse motivo,
a constricio localizada entre a bainha e o limbo nos
Bambus (Poaceae, Bambusoideae) e noutras monocotile-
déneas deveria ser designada por pseudopeciolo (Figura

90). As folhas pecioladas (folhas sem bainha) e as folhas
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Figura 91. Pseudocaule de bananeira. N.b., raizes adventicia na base.
[Bogota, Colombia; foto do autor.]

\ Pseudopeeciolo
Bainha s

+ "

PulvinN

Foliolo

Estipulula

Figura 90. Pulvinos e pseudopeciolo. A) Phyllostachys aurea (Poaceae,
Bambusoideae). B) Pulvinos numa folha recomposta de Albizia julibrissin
(Fabaceae, Mimosoideae). [Fotos do autor].
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sésseis (folhas sem peciolo) sao dois tipos frequentes de
folhas incompletas (Figura 88-2 a 4). A bainha é muito
comum nas monocotiledéneas e rara nas dicotiledéneas.
Nas Musa (Musaceae) «bananeiras» e na fase vegetativa
das Poaceae herbiceas, as bainhas das folhas estao sobre-
postas e comprimidas num pseudocaule (Figura 91).
Nas Arecaceae «palmeiras» as bainhas, frequentemente,
desfazem-se em fibras ou dispoem de espinhos. Os pecio-
los podem estar reduzidos a espinhos. A morfologia do
limbo ¢ descrita em pormenor no ponto "Tamanho, forma

recorte e simetria do limbo".

No movimento reversivel de folhas ou foliolos estao
envolvidos pequenos engrossamentos circunscritos a
base, ou ao dpice do peciolo, conhecidos por pulvinos
(Figura 90). Nas Fabaceae, os pulvinos comandam o mo-
vimento dos foliolos ao toque na Mimosa pudica «<mimo-
sa-pudica», e a sobreposicao dos foliolos em 7rifolium em
consequéncia da falta de dgua, ou, na Samanea saman
«drvore-da-chuva», em resposta aos dias nebulados®. A
sobreposicao dos foliolos em 7rifolium diminui a expo-
sicao sol e as perdas por evaporagao; na Samanea reduz
os potenciais efeitos negativos das chuvas e dos ventos
violentos tropicais. Muitas leguminosas arbéreas tropi-
cais de folhas compostas sobrepoem os foliolos durante
a noite possivelmente para reduzir o efeito dessecante do
vento. Os nos salientes das Poaceae da subfamilia Pooideae
também cabem no conceito de pulvino.

Posi¢ao da folha e nervagio do limbo

Quanto a posigao as folhas sao classificadas dois gran-
des tipos:

* Folha dorsiventral (= bifacial) — a pigina superior
(= ventral ou adaxial) ¢ a pdgina inferior (= dor-
sal ou abaxial) diferem na morfologia externa, na
anatomia — pela presenga de parénquima em palica-
da adaxial e de parénquima lacunoso abaxial —, na
saliéncia das nervuras, no nimero de estomas e no
tipo e disposi¢ao do indumento;

* Folha isobilateral (= equifacial) — faces da folha de

morfologia e anatomia semelhante.

As folhas das gimnospérmicas e das angiospérmicas
tém uma organizagio distinta. As folhas das gimnos-
pérmicas contém mais esclerénquima. O mesofilo das
gimnospérmicas pode estar diferenciado em parénquima
em palicada e parénquima esponjoso e as folhas serem
interpretadas como dorsiventrais (e.g., Gnetum e Cycas),
ou ser homogéneo e as folhas isobilaterais (condicio
de longe mais frequente, e.g., Pinus) (Pant 2002). Ge-
ralmente, os feixes vasculares estdo envolvidos por uma
espessa camada celular de tecido de transfusao (rans-

[54]  Os movimentos nio dirigidos desencadeados por estimulos ambientais
sdo conhecidos por movimentos ndsticos (nastismo). O enrolamento de uma
gavinha em torno de um tutor ou dos pélos glandulosos de uma planta carni-
vora, 0 alongamento de uma raiz solo adentro, ou a orientago de um ramo em
dire¢ao 4 luz sdo exemplos de tropismo.
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Figura 92. Nervagdo do limbo. A) Nervagdo aberta: folha de Ginkgo
biloba (Ginkgoaceae); n.b., ramificagdo dicotomica das nervuras. [Foto
do autor]. B) Nervagdo reticulada. folha peninérvea de Ficus benjami-
na (Moraceae). N.b., nervura média (em cima), nervura marginal e sub-
marginal (canto inferior esquerdo), nervuras anastomosadas e aréolas.
[Fotos do autor].

fusion tissue), um tecido parenquimatoso percorrido por
traqueidos de parede espessa e células albuminosas, com
o papel de facilitar o transporte de dgua e solutos entre os
feixes vasculares e o parénquima clorofilino (Hu & Yao
1981).

As monocotiledéneas sio geralmente isobilaterais.
Algumas espécies desenvolvem um mesofilo heterogéneo
e tém folhas claramente dorsiventrais; e.g., Musa (Mu-
saceae) «bananeiras» e algumas gramineas. Nas folhas
ensiformes, um tipo de folha isobilateral préprio das /7i-
daceae, ocorre um sobredesenvolvimento da parte central
da pdgina superior em detrimento da pdgina inferior e
da expansao lateral da folha, assemelhando-se o limbo a
uma espada.

A folha dorsiventral é caracteristica das 'dicotiledé-
neas'. Mas as excecoes sio muitas. As folhas da alface e
da ervilheira, por exemplo, mostram um mesofilo isobi-
lateral mas sio classificadas como dorsiventrais dadas a
diferengas morfoldgicas entre a pgina superior e inferior.
As folhas isobilaterais s3o frequentes nas plantas adapta-
das a ambientes dridos (plantas xeromdrficas). Na Aus-
trdlia, os eucaliptos de regiées humidas tém geralmen-
te folhas dorsiventrais e as espécies de territérios dridos
folhas isobilaterais com mesofilo homogéneo (Brooker
2002) (Figura 111-C). As folhas cilindricas das Hakea
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e de outras Proteaceae e as folhas carnudas, algumas delas
cilindricas, de Crassulaceae, Portulacaceae e Aizoaceae sio
geralmente isobilaterais (Figura 204).

As nervuras folheares surgem, a olho nu, como espes-
samentos lineares, muito delgados, normalmente em alto
ou baixo-relevo e de cor mais clara do que o parénquima
folhear. Cortes histolégicos transversais mostram que as
nervuras sio constituidas por feixes vasculares — xilema
na face superior da folha e floema na inferior — frequente-
mente reforgados por tecidos mecénicos (esclerénquima
e/ou colénquima).

As nervuras das folhas desempenham duas importan-
tes funcoes:

* Transporte de substancias — importagio de dgua, nu-
trientes e reguladores de crescimento via xilema, e
exportacio dos produtos da fotossintese via floema;

e Estabilizacio mecanica da folha — através do xilema
e dos tecidos mecinicos associados aos feixes vascu-
lares, cabendo ainda & cuticula, a epiderme e a pres-
sao de turgescéncia das células parenquimatosas um
papel importante neste processo.

A nervagao das folhas é um tema muito especializa-
do e de grande importancia nos estudos de filogenia de
plantas-vasculares. Reconhecem-se dois modelos bésicos
de ramificacao (Roth-Nebelsick ez 2/ 2001): (i) nervacao
aberta e (ii) fechada (= nervacio reticulada ou nervagao
em rede). Na nervagdo aberta as nervuras organizam-se
em drvore e terminam, de forma livre, no interior do me-
sofilo folhear, ou na sua margem (Figura 92-A). Este tipo
de nervagio é comum em fetos, caracteristica do ginkgo,
e rarissima e secunddria nas angiospérmicas.

Caracteriza a nervagao fechada a presenga de ner-
vuras anastomosadas, organizadas de forma hierdrqui-
ca (Figura 92-B). As nervuras dizem-se anastomosadas
quando se ramificam numa rede na qual as nervuras mais
finas circundam, e por vezes penetram, pequenas células
fechadas (= aréolas®™' folheares). A anastomosagio fa-
cilita a difusao de liquidos na folha, a nutri¢io de zonas
danificadas da folha e a sobrevivéncia em climas 4ridos.
A natureza hierdrquica da nervacio fechada evidencia-se
pela presenca de uma, ou mais, nervuras principais (ner-
vuras de 12 ordem), nas quais se inserem nervuras de 22
ordem (secunddrias), por sua vez subdivididas em nervu-
ras de ordem superior. A nervagio fechada evoluiu mais
de uma vez a partir de tipos ancestrais de nervagao aberta,
sendo o tipo dominante em fetos, gimnospérmicas e an-
giospérmicas. As folhas dos fetos ndo demonstram uma
hierarquizagio clara das nervuras. Esta hierarquizacio
¢ mdxima nas eudicotiledéneas. Nas 'dicotileddneas' as
nervuras mais finas geralmente tém as extremidades livres
que acabam no interior das aréolas (Figura 92-B); estas
"terminacoes livres" faltam nas monocotiledéneas.

[55]  Mais correto do que auréola folhear.
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Figura 93. Nervagdo do limbo. A) 1 — folha peninérvea; 2 — folha palmi-
nérvea; 3 — folha paralelinérvea; 4 — folha palminérvea (curvilineo-para-
lelinérvea). [Coutinho (1898)].

A densidade de nervuras (vein density) nas angios-
pérmicas, medida em mm de nervura por mm? de super-
ficie foliar, é francamente superior a dos outros grupos de
plantas-vasculares (Boyce e al. 2009). Estd provado que
as taxas de transpiragio e de extragao de CO, da atmosfe-
ra estdo positivamente correlacionadas com a densidade
de nervuras. Estas causalidades ajudam a explicar o suces-
so evolutivo das angiospérmicas [Vol. II].

Reconhecem-se trés tipos maiores de nervagao fecha-
da (Figura 93):

* Peninérvea (= penada) — a nervura principal (ner-
vura média) herda os feixes vasculares principais do
peciolo; nervuras secunddrias inseridas ao longo da
nervura primdria como as barbas na rdquis de uma
pena de ave, e que terminam, frequentemente, num
hiddtodo na margem da folha; nervagao caracteristi-
ca de magnoliideas e eudicotiledéneas, rara nas mo-
nocotiledéneas (e.g., Zingiberales);

* Palminérvea (= palmatinérvea) — trés ou mais ner-
vuras principais inseridas na base (partindo do dpice
do peciolo) ou préximo da base do limbo, de onde
divergem radialmente, como os dedos numa mao;
nervagao frequente em mono e eudicotiledéneas;

* Paralelinérvea — duas ou mais nervuras principais,
normalmente de espessura e dimensio semelhan-
tes, paralelas ao longo da folha e convergentes no
dpice; nervuras principais conectadas por nervuras
transversais muito ténues; nervagao caracteristica das
monocotiledéneas, rara nas eudicotiledéneas [e.g.,

Plantago lanceolata (Plantaginaceae) e Scorpiurus
(Fabaceae)].
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Figura 95. Forma do limbo em folhas planas e simétricas. E.g. as folhas semelhantes ao modelo D3 sdo ovadas e as semelhantes ao modelo E2 estreita-
mente-obovadas. N.b. nem todos valores da relagdo comprimento/lagura e nem todas as posi¢des do eixo de maior largura estdo considerados na figura;
para as condigdes intermédias usam-se designages compdsitas tipo “folha oblongo-eliptica” ou “linear-oblonga”. [Adaptado de Systematics Association

Committee for Descriptive Biological Terminology (1962)].

As folhas peninérveas dizem-se uninérveas quando
se identifica apenas a nervura média. Na maioria das
plantas-vasculares peninérveas, as nervuras secunddrias
(i) atingem a margem (terminando ou nio num dente),
(ii) anastomosam-se sem atingir a margem, ou (iii) ar-
queiam-se em dire¢io ao dpice sem o alcangar. Algumas
nervuras das folhas peninérveas merecem designagoes
especiais: a nervura marginal percorre todo o limbo
paralela s margem da folha; atrds da nervura marginal
pode ocorrer uma nervura submarginal. Nas folhas pal-
minérveas, consoante as espécies, as nervuras secunddrias
sdo retas e divergentes (e.g., Malva [Malvaceae] «<malvas»)
ou curvilineas e convergentes em direcio ao dpice (e.g.,
Tamus communis [Dioscoreaceae] «norga-preta»), sendo,
neste ultimo caso, impropriamente cunhadas de curvili-
neo-paralelinérveas (Figura 93-4).

A tipologia enunciada nio abarca todos os tipos de
nervagio fechada conhecidos nas plantas-com-flor, so-
bretudo nos trépicos ou no registo féssil. Para obviar

0003

Figura 94. Formas do limbo mais frequentes. Consoante a posi¢do do
eixo de maior largura das folhas assim se definem os tipos: 1 — eliptico;
2 —obovado; 3 — ovado; 4 — oblongo. [Redesenhado de Leaf Architecture
Working Group (1999)].

esta dificuldade é cada mais utilizada a classificagao de L.
Hickey (1979). Dada a sua complexidade no é desenvol-
vida neste livro-texto.
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Quadro 15. Outras formas do limbo das folhas de uso corrente.

Tipo Descri¢ao Exemplo
Acicular Em forma de agulha. Folhas clorofiladas de Pinus (Pinaceae) «pinheiros».
Cilindrica Em forma de cilindro, oco ou macicgo. Allium cepa (Alliaceae) «cebola».
Cordiforme Maior largura préximo da base do limbo e duas auriculas na base, em for- Tamus communis (Dioscoriaceae) e Ipomoea purpurea

ma de coragdo estilizado.

Escamiforme Em forma de escama.

Espatulada Em forma de espatula.
Ensiforme Folha unifacial lateralmente comprimida.
Falciforme Em forma de foice.
Flabelada Em forma de leque.
Hastada
forma da folha das alabardas.
Peltada
na sua proximidade.
Reniforme Em forma de rim.
Sagitada

ou lébulos agudos, dirigidos mais ou menos divergentes.

Figura 97. Outras formas do limbo das folhas de uso corrente: 1 — es-
patulada; 2 — cordiforme; 3 — hastada; 4 — sagitada; 5 — obcordiforme;
6 — peltada; 7 —falcada. [Diaz Gonzalez et al. (2004)].

Tamanho, forma, recorte e simetria do limbo

Mueller Dombois & Ellember (1974) classificaram
as plantas em fun¢io do tamanho (4rea) das folhas (ou
foliolos nas folhas compostas) em 5 tipos: (i) nanofilas
(< 1 cm?); (ii) microfilas (1-5 cm?); (iii) mesofilas; (iv)
macrofilas (> 100 cm?); (v) megafilas (folhas gigantes)
(100-500 cm?). O tamanho das folhas (ou foliolos) é um
cardcter morfolégico de grande interesse em ecologia. Por
exemplo, nas savanas em solos férteis do Sul de Africa
dominam drvores de folhas microfilas, espinhosas e pa-
latdveis para os mamiferos herbivoros; nos solos pobres
em nutrientes, as arvores sio tendencialmente mesofilas
ou com folhas ainda maiores, inermes e pouco apetitosas
(por serem ricas em taninos) (Scholes 1997). As espécies
e os individuos de sombra tém geralmente folhas maiores

(Convolvulaceae) «batata-doce».

folhas de Cupressus (Cupressaceae) «ciprestes».
Pittosporum tobira (Pittosporaceae).

Iridaceae.

Folhas adultas de Eucalyptus globulus (Myrtaceae).

Ginkgo biloba (Ginkgoaceae) «ginkgo».

Com a folha pontiaguda com lébulos da base muito divergentes, com a Rumex angiocarpus (Polygonaceae).

De mais ou menos contorno circular com o peciolo inserido no centro ou Tropaeolum majus (Tropaeolaceae) «chagas» e Ricinus

communis (Euphorbiaceae) «ricino.

Calystegia soldanella (Convolvulaceae).

De contorno triangular agudo prolongando-se, na base, em duas auriculas Zantedeschia aetyopica (Araceae) «jarro».

vértice
da base

Figura 96. Angulos da base e do dpice. Angulo da base: A —agudo (>90°);
B — obtuso (<90°). Angulo do dpice: C—agudo; D — obtuso. [Leaf Architec-
ture Working Group (1999)].

e mais delgadas do que os seus equivalentes expostos ao
sol. A microfilia ¢ uma adaptagao frequente a secura.

Na descri¢io da forma do limbo das folhas hd que con-
siderar os seguintes aspectos: (i) forma geral do limbo, (ii)
angulo da base, (iii) 4ngulo do 4pice, (iv) forma da base,
(v) forma do dpice, (vi) recorte e (vi) simetria. A classifi-
cagdo da forma do limbo baseia-se na (i) posi¢ao do eixo
de maior largura, na (ii) relagio comprimento/largura e
na (iii) angulosidade do limbo. Em fun¢io do primeiro
critério definem-se quatro formas fundamentais de folhas
planas e simétricas: eliptica, obovada, ovada ¢ oblonga
(Figura 94). Cruzando os critérios "posi¢io do eixo de
maior largura” e "relagio comprimento/largura” obtem-
-se uma terminologia mais complexa, resumida na Figura
95. Alguns exemplos: folhas elipticas — diospireiro; folhas
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Quadro 17. Forma da base e do apice das folhas.

Tipo Descricao

Base das folhas

Acunheada Em forma de cunha, i.e., triangular.

Decorrente Base de margens concavas que se prolongam pelo
peciolo.

Convexa Base de margens convexas.

Arredondada Base quase circular.

Truncada Base abruptamente interrompida numa margem
perpendicular ao eixo de maior comprimento.

Auriculada Base com lébulos (= auriculas).

Subtipos de base auriculada

Hastada Auriculada de I6bulos divergentes.

Sagitada Auriculada de l6bulos ligeiramente divergentes a
mais ou menos convergentes, definindo um seio
peciolar.

Cordiforme (=
cordada na base)

Com auriculas pequenas e arredondadas.

Amplexicaule Auriculas envolvendo parcialmente o caule onde se
inserem; termo ainda aplicado a brécteas e estipu-

las.

Apice das folhas

Acuminado Apice agudo e de margens concavas.
Atenuado Apice agudo e de margens pouco cncavas ou rectas
Arredondado Convexo em semicirculo.

Assovelado (= Terminando num ponta aguda, mais ou menos lon-

subulado) ga, semelhante a uma sovela.

Truncado Apice abruptamente interrompido numa margem
perpendicular ao comprimento ; termo ainda aplica-
do a bracteas, sépalas e pétalas.

Retuso Com um entalhe superficial.

Chanfrado Com um entalhe mais ou menos profundo; e.g. folio-

(= emarginado, los de alfarrobeira.

escotado)

Mucronado Apice agudo ou obtuso provido de um mucrio, i.e.

de uma ponta curta mais ou menos rigida

orbiculares — Eichornia crassipes (Pontederiaceae); folhas
oblongas — Pittosporum undulatum (Pittosporaceae) «in-
censo»; folhas ovadas — laranjeira-doce; folhas obovadas
— Salix atrocinerea (Salicaceae) «borrazeira-pretar; folhas
lineares — gramineas; folhas ovado-angulosas — Solanum
nigrum (Solanaceae) «erva-moira»; folhas triangulares (=
folhas deltoides) — Populus nigra (Salicaceae) «choupo-ne-
gro» ¢ Ietragonia tetragonoides (Aizoaceae) «espinafre-da-
-nova-zelindia». O Quadro 15 e a Figura 97-A retinem
algumas outras formas folheares de uso corrente na bi-
bliografia bot4nica que nio cabem nos modelos da Figura
95. A designagao “folha lanceolada” (em forma de langa)
¢ dubia e deve, por isso, ser evitada embora seja recorren-

te na bibliografia.
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Quadro 16. Tipos de recorte do limbo.

Tipo Descrigcao

Recorte marginal

Crenado Com crenos, i.e., com recortes arredondados ; com crenos
muito pequenos diz-se crenulado.

Dentado Com dentes, i.e., com recortes triangulares, ndo inclinados
e mais ou menos pontiagudos; com dentes erguidos muito
pequenos diz-se denticulado.

Serrado Com dentes inclinados, como os de uma serra, dirigidos

para o apice; com dentes inclinados muito pequenos diz-se
serrilhado; Camelia japonica (Theaceae) «camélia».

Recorte profundo

Lobadas Recorte ndo alcanga a % da aba da folha ; e.g., Quercus ro-
bur (Fagaceae) «carvalho-roble»

Fendidas Recortes até ca. % da aba da folha.

Partidas Recorte ultrapassa % da aba da folha ; e.g., Q. pyrenaica
(Fagaceae) «carvalho-negral».

Sectas Recorte prolongado até a nervura.

Figura 98. Recorte da folha. Recorte marginal: 1 — folha crenada; 2 —
folha dentada; 3 — folha serrada — Recorte profundo: 4 — folha penati-
lobada; 5 — folha palmatilobada; 6 — folha penatipartida; 7 — folha pe-
natissecta. Simetria: 8 — Folha assimétrica de UlImus minor (Ulmaceae)
«ulmeiro». [Coutinho (1898)].

O Leaf Architecture Working Group (1999) propée
que o angulo da base seja medido definindo trés pontos:
um vértice situado na inser¢io do peciolo no limbo e
outros dois pontos resultantes da intercepgao da margem
com uma linha perpendicular ao eixo da folha, situada a
V4 do comprimento do limbo (a partir da base). A avalia-
¢ao do 4angulo do dpice segue uma légica similar (Leaf
Architecture Working Group 1999). Os 4ngulos do dpice
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Quadro 18. Tipologia das folhas compostas.

Tipo Descrigdo/exemplos

Unifolioladas
(= 1-folioladas)

Com 1 foliolo; e.g., Citrus (Rutaceae) «citrinos»; em C.
aurantium «laranjeira-amarga» o peciolo é alado sen-
do a articulagdo do foliolo particularmente evidente.

Bifolioladas
(= 2-folioladas)

Com 2 foliolos; e.g., Colophospermum mopane (Fa-
baceae, Caesalpinioideae), um dos arbustos mais fre-
quentes do Sul de Angola e de Mogambique.

Trifolioladas
(= 3-folioladas)

Com 3 foliolos; e.g., Trifolium (Fabaceae) «trevos».

Multifolioladas Com 4 ou mais foliolos; e.qg., Pistacia lentiscus (Anacar-
diaceae) «aroeira».

Figura 100. Composigdo da folha. A) folhas unifolioladas. Citrus maxima
(Rutaceae). N.b., articulagdo na base do limbo; o peciolo é alado (com
duas asas) como acontece em muitas plantas do género Citrus. B) Folhas
paripinadas. Folha composta paripinada de faveira; n.b., foliolo terminal
reduzido a um mucrdo. [Fotos do autor].

e da base siao agudos ou obtusos consoante os respetivos
angulos sejam inferiores ou superiores a 90° (Figura 97).
Os tipos morfoldgicos do dpice e da base folhear estao
explicitados no Quadro 17. A folha da maior parte das
drvores das florestas tropicais himidas termina numa go-
teira, uma curta extensio do dpice foliar que acelera a
secagem da folha apds chuva, importante em ambientes
tdo favordveis ao crescimento de fungos e bactérias fito-
patogénicos como estes.

As folhas nio recortadas dizem-se inteiras. Dois tipos
fundamentais de recorte: marginal e profundo, cada um
dos quais com vdrios subtipos (Quadro 16, Figura 98).
Os recortes das folhas lobadas ou fendidas designam-se
por lobos; nas folhas partidas a sectas reconhecem-se seg-
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Chave dicotémica 2. Tipos de folhas compostas.

1. Folhas com 1 limbo n&o articulado folhas simples

- Folhas com 1 limbo articulado ou com 2 ou mais limbos semelhantes
entre si 2

2. Folhas uma vez compostas
- Folhas recompostas (= 2 ou mais vezes compostas) 6

3. Folhas com 1, 2 ou 3 limbos

Respectivamente, folhas unifolioladas, bifolioladas ou trifolioladas
- Folhas com 4 ou mais limbos [folhas multifolioladas] 4

4. Foliolos inseridos no mesmo ponto, como os dedos numa méao
folhas palmaticompostas

- Foliolos inseridos em 2 fiadas ao longo de um eixo

[folhas penaticompostas] 5
5. Numero par de foliolos folhas paripinadas
- Numero impar de foliolos folhas imparipinadas

6. Pinas com 3 foliolos inseridos no mesmo ponto, como os dedos numa
mao 7

- Pinas com 4 ou mais foliolos inseridos em 2 fiadas opostas ao longo de

um eixo 8
7. Folhas 2 vezes compostas folhas biternadas
- Folhas 3 vezes compostas folhas triternadas
8. Folhas 2 vezes compostas folhas 2-pinadas

- Folhas 3 vezes compostas

folhas 3-pinadas

Figura 99. Composicdo da folha: folhas multifolioladas A) Composicdo
das folhas: 1 — folha paripinada; 2 — folha imparipinada; 3 — folha digita-
da; 4 — folha recomposta bipinada. N.b., a folha representada em 4) tem
14 pinas, cada uma com numerosos foliolos (pinulas). [Coutinho (1898)].

mentos. Consoante o tipo de nervagao, os tipos de recor-
te profundo enunciados no Quadro 16 sdo combinados
com os prefixos “palmati” e “penati’; e.g., palmatilobado,
palmatissecto, penatifendido e penatipartido. As folhas
podem combinar recorte marginal com recorte profun-
do; e.g., a Malva sylvestris (Malvaceae) tém folhas palma-
tilobadas com lobos dentados.

Regra geral as folhas sao simétricas, i.e., a aba esquer-
da e a aba direita s3o a imagem no espelho uma da outra.
Trés exemplos de folhas assimétricas: folhas adultas fal-
ciformes de eucalipto, folhas de Ulmus (Ulmaceae) «ul-
meiros» (Figura 98-8) e de muitas Grewia (Malvaceae,
Tilioideae) africanas.
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Divisao ou composigao da folha

As folhas simples tém apenas um limbo, no articula-
do na base. Nas folhas compostas (= folhas folioladas®®)
reconhecem-se um ou mais limbos independentes — os
foliolos (leaflet) — geralmente semelhantes entre si e pro-
vidos de uma pequena articulagio no peciolo do foliolo
(pecidlulo). Esta articulagio identifica-se pela presenga
de uma constrigao anelar, acompanhada ou nio por um
pequeno engrossamento (pulvino). A abcisao (= queda)
das folhas compostas dd-se, geralmente, numa fase ini-
cial, foliolo a foliolo, pela articulagao do foliolo. O que
sobra da folha destaca-se, mais tarde, como nas folhas
simples, pela base do peciolo.

As folhas compostas nao devem ser confundidas com
folhas sectas, nem com ramos de folhas oposto-distica-
das. Os segmentos das folhas sectas, ao contrédrio dos fo-
liolos, sdo distintos entre si, frequentemente assimétricos
e nunca possuem uma articulagio na base. As folhas com-
postas tém crescimento determinado e nao dispdem de
meristemas na axila dos foliolos. O meristema axilar das
folhas compostas, a semelhanca das folhas simples, situa-
-se na base do peciolo.

A tipologia das folhas compostas fundamenta-se no
ndmero e na disposi¢io espacial dos foliolos (Quadro 18,
Chave dicotémica 2). As folhas com 1, 2 ou 3 foliolos sio
respetivamente denominadas por folhas unifolioladas,
bifolioladas ou trifolioladas (Figura 100-A). Reconhe-
cem-se dois tipos fundamentais de folhas compostas mul-
tifolioladas: (i) palmaticompostas e (ii) penaticompostas.
Nas folhas palmaticompostas (= digitadas), todos os
foliolos estao inseridos no dpice distal do peciolo, como
os dedos de uma mao; e.g., castanheiro-da-india. Nas
folhas penaticompostas (= pinadas®”), os foliolos inse-
rem-se em duas fiadas, geralmente opostas, ao longo de
um eixo (rdquis) situado no prolongamento do peciolo.
Consoante o nimero de foliolos seja par ou impar, as
folhas penaticompostas sio imparipinadas (e.g., Ailan-
thus altissima [Simaroubaceae] «ailanto») ou paripinadas
(e.g., alfarrobeira e faveira)®® (Figura 99-1,2). Nas folhas
paripinadas o foliolo terminal estd ausente ou substituido
por um mucrao ou uma gavinha (Figura 100-B).

As folhas duas ou mais vezes compostas dizem-se re-
compostas. Nas folhas bipinadas (= 2-penaticompostas
ou 2-pinadas), o tipo mais frequente de folhas recompos-
tas, os foliolos estao inseridos em duas fiadas, geralmen-
te opostas, ao longo de eixos secunddrios, constituindo
pinas®! (Beentje 2012); e.g., grande maioria das fabd-

[56] O uso do sufixo “foliado” a substituir “foliolado” deve ser evitado (Font
Quer 1985). E.g., usar trifoliolado em vez de trifoliado.

[57] A folha penada tem uma nervagio peninérvea, nio confundir com o
conceito de folha pinada.

[58] Também se vé imparifoliolado e parifoliolado como sinénimos, respe-
tivamente, de imparipinado e paripinado.

[59] Vou ser um pouco mais preciso. A pina corresponde ao primeiro nivel
de divisao de uma qualquer folha composta. Nas folhas 1-penaticompostas, as
pinas sao foliolos, e nas 2-penaticompostas o conjunto de um eixo secunddrio
com os respetivos foliolos. O foliolo numa folha recomposta toma o nome de
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Figura 101. Origem das folhas compostas. Hipotese a) — a folha com-
posta é homologavel a um caule de crescimento determinado. Hipotese
b) — a folha composta e a folha simples sdo homdlogas. [Inspirado em
Champagne & Sinha 2004].

ceas mimosoideas (Figura 99-4) e muitas fabdceas caesal-
pinioideas (Figura 12). As pinas, por sua vez, inserem-se
em duas fiadas geralmente opostas na riquis da folha. As
folhas recompostas podem ainda ser 3, 4 ou mesmo 5
vezes compostas.

As folhas da bananeira e de muitas palmeiras embora
se assemelhem a folhas composta sao melhor interpreta-
das como folhas sectas cujo recorte resulta da rotura de
um unico limbo através de linhas de fragilidade. Os seg-
mentos foliares das palmeiras tém, inclusivamente, um
pulvino na base. Alguns autores atribuem-lhes a designa-
a0 de folhas pseudocompostas. A distingao entre folhas
sectas e folhas compostas nao ¢ clara em muitos grupos
de plantas; e.g., Apiaceae, palmeiras e muitos fetos.

Nas angiospérmicas, as folhas simples sdo mais fre-
quentes do que as folhas compostas. A producio de
folhas simples grandes ¢, teoricamente, vantajosa quando
as plantas competem ferozmente pela luz. A espessa
camada limite que envolve as folhas simples de grande
dimensio dificulta, porém, o seu arrefecimento e a absor-
¢ao de diéxido de carbono. Por outro lado, as folhas gran-
des estao submetidas a tensdes mecanicas que as podem
partir ou rasgar. As folhas compostas, 4 semelhanca das
folhas profundamente recortadas, sobrevieram, de forma
independente, em virias linhagens de plantas-com-flor
como uma solugio evolutiva eficiente para este trade-off-
Constata-se também que hd uma certa labilidade evolu-
tiva no recorte e composicao da folha, i.e., as plantas de
folhas inteiras simples deram recorrentemente origem
a espécies com folhas compostas, e vice-versa, podendo

pinula. Os termos pina e pinula sdo essenciais na descri¢ao da morfologia das

folhas dos fetos.
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Figura 105. Fungdo das estipulas. Cinchona pubescens (Rubiaceae) «qui-
ninow, arvore sul-americana fonte do quinino um poderoso antipaludico:
a) estipulas livres interpeciolares a protegerem o gomo apical; b) estipu-
las ja expandidas. [Foto do autor].

Figura 102. Tipos de estipulas: 1 — estipulas livres, 2 — estipulas ade-
rentes ao peciolo; 3 — dcrea (estrutura estipular tubulosa); 4 — estipula
inserida por debaixo do peciolo; 5 — estipula intrapeciolar; 6 — estipula
interpeciolar. [Adaptado de http://www.anbg.gov.au/glossary/webpubl/
glossik.htm].

as folhas recortadas representar uma situagao intermédia
entre aqueles dois extremos morfolégicos (Geeta ez al.
2012). Como em tantos outros trade-offs evolutivos nas
plantas, a morfologia da folha ¢ condicionada pela hist6-
ria evolutiva de cada espécie (vd. Constrangimentos evo-
lutivos, Vol. II) e tem mais do que uma solugao éptima
para um dado ambiente seletivo.

Nio ¢ claro se as folhas compostas evoluiram de
caules de crescimento determinado ou de folhas simples.
No primeiro caso os foliolos e as folhas simples seriam
homélogos; no segundo, os foliolos corresponderiam a
subdivisoes de uma folha simples e a riquis (no caso das
folhas penaticompostas) coincidiria com a nervura média
(Champagne & Sinha 2004) (Figura 101). Os dois cami-
nhos evolutivos sao igualmente possiveis. As folhas pseu-
docompostas das palmeiras sio um exemplo de transi¢ao
para a folha composta a partir de um limbo tnico.
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Bainha

Figura 103. Ocrea e ligula. A) Ocrea em Polygonum orientale (Polygona-
ceae). B) Ligula em aveia; n.b., inser¢do da ligula no encontro da bainha
com o limbo e auséncia de auriculas. [Fotos do autor].

|

Figura 104. Distinguir os cereais temperados de outono-inverno pelas
auriculas e pela ligula. A aveia ndo tem auriculas (sem foto); ao contrario
das restantes espécies, as folhas enrolam no sentido oposto dos pon-
teiros do relégio. Centeio (A) — auriculas e ligulas pequenas; auriculas
glabras. Trigo (B) — auriculas médias, densamente pilosas. Cevada (C) —
auriculas longas que abragam o caule, glabras. [Fotos do autor].

Apéndices folheares

As estipulas, a dcrea, a ligula e auriculas sao os apén-
dices folheares mais frequentes e de maior interesse taxo-
némico. As estipulas inserem-se no peciolo das folhas ou
nos nds. Sao raras nas monocotiledéneas, mas frequentes
nas dicotiledéneas. As dicotiledéneas, geralmente, tém
duas estipulas, uma de cada lado de um peciolo ou de um
né. As folhas recompostas podem ter estipulas (na base
das folhas) e estipululas (na base das pinulas) (Figura
90). Primordialmente, tém a fungio de proteger os me-
ristemas apicais que estao na sua origem, ou os meriste-
mas axilares apds a expansio da folha onde se inserem
(Figura 105). Geralmente, possuem uma forma laminar.
As estipulas laminares sao classificadas em funcio do local
onde se inserem e da sua concrescéncia (Figura 102). Em
alguns grupos de plantas, as estipulas chegam a tomar
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forma e a dimensao de folhas (estipulas folidceas) ou
foliolos; e.g., Lotus (Fabaceae). Nestas espécies tém um
importante papel na sintese de fotoassimilados para os
frutos e sementes em formagcio situados na sua vizinhan-
ca (Bewley er al. 2013). Noutras espécies, podem estar
metamorfoseadas em espinhos ou, mais raramente, em
gavinhas ("Metamorfoses da folha"). As estipulas das Polygo-
naceae estao soldadas numa estrutura membrandcea tu-
bular a envolver o caule, designada por écrea (Figura
103-A). O tipo e a posi¢ao das estipulas é muito impor-

tante na identificagio de algumas familias de éptimo tro-
pical, mesmo na auséncia de flores; e.g., Rubiaceae. Evo-
luiram de forma independente em muitas linhagens de
angiospérmicas. Por exemplo, as estipulas de Rubiaceae,
Fabaceae e das Brassicaceae nao homélogas (Bell 2008).

As ligulas sio apéndices membranosos de origem epi-
dérmica, por vezes transformados numa fiada de pelos,
situados no encontro da bainha com o limbo de muitas
monocotiledéneas (Figura 103-B). Tém ligulas as Pon-
tederiaceae, as Zingiberaceae, alguns Allium (Alliaceae)
e, claro, a maioria das Poaceae (Dahlgren er al. 1985).
Admite-se que tenham por fungio proteger a bainha da
dgua da chuva ou de insetos. Na regido onde se inserem
as ligula nas gramineas, o colar (co/lar), desenvolvem-se
por vezes pequenos prolongamentos laterais que abragam
o colmo conhecidos por auriculas, muito Uteis para dis-
tinguir os cereais antes da floragio (Figura 104). Na folha
adulta, o colar tem uma cor mais clara e contem células
meristemdticas de um meristema intercalar foliar.

Superficie e epifilia

A superficie das folhas e demais 6rgaos aéreos herbd-
ceos — caules herbdceos e pegas da flor — é muito diver-
sa e, por isso, rica em informacio taxonémica. O termo
epifilia refere-se ao desenvolvimento de estruturas na
superficie das folhas. Entre as estruturas passiveis de
serem encontradas nas folhas contam-se os (i) espinhos
(na superficie ou na margem da folha), (ii) indumento,
(iii) gemas adventicias e (iv) raizes adventicias. Os espi-
nhos desenvolvem-se quer na superficie quer na margem
na folha. A diferenciacio de raizes, de gemas e, impli-
citamente, de caules adventicios nas folhas é raro. No
Bryophyllum (Kalanchoe) daigremontiana (Crassulaceae)
(Figura 106) formam-se pequenas gemas com raizes pen-
dentes na margem das folhas; em contacto com o solo
dao origem as novos individuos. Os espinhos e o indu-
mento foram tratados, respetivamente, nos pontos "Espi-

nhos" e "Emergéncias”.

Consisténcia e cor da folha

Quanto a consisténcia as folhas podem ser:

* Herbdceas — folhas tenras; e.g., maioria das grami-
neas;

* Coridceas — folhas geralmente longevas de consistén-
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Figura 106. Epifilia. Gemas adventicias foliares em Bryophyllum (Kalan-
choe) daigremontiana (Crassulaceae). N.b., folhas e raizes adventicias
suspensas nas gemas adventicias. [Foto do autor].

cia semelhante a do couro; e.g., sobreiro;

* Carnudas — espessas e ricas em dgua; e.g., Sedum

sp-pl. (Crassulaceae).

As folhas suculentas sio uma adaptacio a falta de
dgua, por razoes climdticas e/ou edéficas (e.g., solos muito
delgados). A espessura das folhas carnudas reduz a razao
superficie/volume e, desse modo, as perdas de dgua por
evaporacdo. Esta relagio é maximizada nas folhas forma
cilindricas ou esféricas. Nas folhas suculentas os espagos
intercelulares sao minimos (e.g., o parénquima lacuno-
so frequentemente nao existe), consequentemente, a su-
perficie evaporativa interna é minimizada assim como
as perdas de dgua pelo estoma. E frequente as camadas
celulares superficiais das folhas carnudas serem transld-
cidas e especializadas na concentracio da luz em camas
celulares mais profundas. As plantas de folhas carnudas
sio mais eficientes a usar a 4gua'® do que as plantas de
folhas herbdceas, em contrapartida sio menos eficientes
a absorver CO, (por unidade de volume) com efeitos na
taxa de crescimento.

A raison d'étre evolutiva da esclerofilia é muito deba-
tida na literatura ecoldgica. As folhas esclerofilas contém
mais energia por unidade de superficie fotossintética
(sem ganhos correspondentes de eficiéncia no uso da luz)
do que as folhas herbiceas. Tradicionalmente admite-se
que este custo ¢ mais do que compensado nos climas com
uma estagio quente e seca prolongada (clima mediter-
ranico). Nestas condicoes, a esclerofilia permite as plan-
tas um controlo mais apertado das perdas de dgua pelas
folhas e, por essa via, prolongar a fotossintese no perio-
do com temperaturas mais favordveis (Mooney & Dunn
1970). Outros autores valorizam mais a resisténcia das
plantas esclerofilas a cavitacio, a associacio da esclerofilia
com a baixa fertilidade dos solos mediterrinicos, ou, por
serem pouco palatdveis, a sua resisténcia a herbivoria (vd.
Blondel ez al. 2010). As plantas esclerofilas sao geralmen-
te perenifdlias porque é vantajoso manter funcionais por

[60] A eficiéncia do uso da 4gua mede-se, por exemplo, em unidade de bio-
massa (matéria seca) produzidas por unidade de dgua transpirada.
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Figura 107. Duragdo das folhas. A) Mangifera indica (Anacardiaceae) «<mangueira», uma planta perenifélia originaria da india hoje de distribuigdo pan-
-tropical. B) Marcescéncia foliar em Quercus pyrenaica (Fagaceae). C) Adansonia digitata (Bombacaceae) «embondeiro» uma espécie tropical africana
caducifdlia de estagdo seca. [Fotos do autor].

longo tempo folhas tao "caras" do ponto de vistas ener-
gético e nutricional.

As folhas sdo geralmente verdes podendo, consoante a
concentragao relativa de pigmentos coloridos, mostrar-se
amarelas, purptreas, etc. As folhas de sombra frequente-
mente sio maiores, mais delgadas, tenras, de um verde
mais intenso (mais clorofila) e tém menos estomas por
unidade de drea do que as folhas expostas ao sol. Este
padrio verifica-se intra e interespecificamente. No ambito
das plantas ornamentais sio frequentes cultivares, ou
clones, de folhas variegadas ou listadas de diversas cores,
geralmente de origem quimérica; e.g., Agave americana
cv. Variegata (Agavaceae) «piteira» ("Quimeras"). As folhas
(e outros 6rgaos) com tons azulados ou verde-mar dizem-
-se glaucas. Pouco antes da abcisao (queda) das folhas,
muitos constituintes folheares sdo desmantelados e deslo-
cados para centros de crescimento ativo (e.g., gemas) ou
armazenamento, ¢ as folhas mudam de cor. Nas plantas
caducifélias a desmobiliza¢do dos nutrientes das folhas é
despoletada e sincronizada por fatores ambientais (e.g.,
comprimento do dia) o que explica a mudanca, quase
simultinea, da cor da copa das drvores dos bosques tem-
perados de folha caduca no Outono.

Duragao da folha

As folhas sio 6rgaos de curta duragdo. Nas plantas
anuais e bienais as folhas basais entram rapidamente em
senescéncia quando os caules se alongam e as ensombram,
e a planta concentra todos os seus recursos na reprodu-
¢a0. As poucas folhas sobreviventes morrem quase em
simultineo no final do ciclo fenolégico. Nas plantas pe-
renes, as folhas mais velhas tém que ser, de algum modo,

substituidas por outras novas, fotossinteticamente mais
eficientes ("Crescimento indeterminado nas plantas"). As gra-

mineas perenes de comunidades pratenses tém tendéncia
a manter um nimero constante de folhas/caule (por cada
folha que nasce entra uma mais velha em senescéncia), e
estas podem ndo durar mais de 3 semanas (Robson ez al.
1988). Os coqueiros seguem um dinimica similar ("Posi-
cdo das inflorescéncias nas plantas lenhosas").

As plantas lenhosas seguem duas estratégias na reno-
vacio da canépia: caducifolia e perenifolia (Figura 107).
Nas plantas de folha caduca (= caducifélias) a copa
renova-se no inicio da estacio favorivel caindo as folhas,
quase em simultineo, no inicio da estagio desfavordvel.
As plantas de folha caduca geralmente sio caducifélias
de inverno ou de estagio secal®". A Adansonia digitata
(Bombacoideae, Malvaceae) <embondeiro, baobd» e tantas
outras espécies das savanas e dos bosques tropicais com
estacdo seca estao despidas de folhas no periodo seco do
ano. Uma boa parte da flora arbérea europeia ¢ caduci-
folia de Inverno; e.g., Betulaceae «bidoeiros, amieiros e
aveleirasy, Salicaceae «salgueiros», Ulmaceae «ulmeiros» e
numerosas Rosaceae arbustivas e arbéreas. A Faidherbia
albida (Fabaceae), uma drvore comum nas regides tro-
picais de estagio seca no NW de Africa, curiosamente,
tem folha na estagao seca e estd despida de folhagem du-
rante o periodo chuvoso. Esta estranha biologia deve-se
ao facto da F albida explorar lengéis fredticos mais ou
menos superficiais durante a estagao seca.

Nas plantas de folha persistente (= de folha perene,
perenifélias) a copa apresenta-se revestida de folhas du-
rante todo ano. Nestas plantas geralmente nio permane-

[61]  Nos territérios mediterrinicos a estagio mais quente ¢ a mais seca; nas
4reas tropicais as temperaturas médias mais baixas verificam-se na estago seca.
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cem folhas funcionais (i.e. verdes) com mais de 3 anos.
As drvores jovens de mangueira, no entanto, mantém
folhas até aos ramos com 7 anos, e mais. Nas regides com
uma estagao desfavordvel bem marcada, a queda das folha
das plantas perenifélias é mais ou menos concentrada
no tempo e antecede, ou ocorre em simultineo, com a
produgio de novas folhas. Assim acontece, por exemplo,
com a mangueira em Africa ou no nordeste brasileiro, no
inicio da estacio das chuvas.

As plantas semicaducifélias retém parte das folhas
durante a estagio desfavordvel, permanecendo muitas
delas funcionais até a renovagao da candpia no inicio do
periodo de atividade vegetativa (Figura 107-B). O Quer-
cus faginea subsp. pl. (Fagaceae) «carvalho-cerquinho» é
o exemplo mais conhecido da flora ibérica. A flora do
Cerrado (Brasil) ¢ rica em espécies semicaducifélias
podendo, consoante as condigdes ecoldgicas, a mesma
espécie apresentar diferentes graus de semicaducifolia
(Soares Filho 2012). N4o confundir semicaducifolia com
marcescéncia. A reten¢io de 6rgaos secos — e.g., folhas,
sépalas, pétalas, frutos e frutificagbes — designa-se por
marcescéncia (Figura 107-C). Os individuos jovens de
Q. pyrenaica «carvalho-negral» tém folhas marcescentes
provavelmente para proteger o cdimbio do frio (a casca é
ainda pouco espessa). Este cardcter esbate-se e desaparece
nos individuos adultos. No Pinus halepensis (Pinaceae) sio
marcescentes as pinhas e em muitas Lamiaceae os cdlices.

Filotaxia

Num sentido lato entende-se por filotaxia (= inser-
¢ao das folhas) a descri¢io abreviada dos padrées de dis-
posicao espacial de estruturas similares nas plantas; e.g.,
caules, folhas, bréicteas, flores e pecas da flor. Ao nivel da
folha reconhecem-se trés tipos de fundamentais de filo-
taxia (Quadro 19 e Figura 108): folhas alternas, opostas
e verticiladas. O angulo estabelecido entre duas folhas al-
ternas sucessivas designa-se por angulo de divergéncia ¢,
um conceito indispensdvel na descri¢do nas variantes de
filotaxia alterna (Quadro 19).

Numa mesma planta pode co-existir mais de um tipo
de filotaxia. Os ramos juvenis de eucalipto tém folhas
opostas e os adultos folhas alternas (Figura 111 C). Nou-
tras plantas, por exemplo, as folhas dos ramos verticais
(ramos ortotrépicos) sio alternas helicoidais e as dos
ramos préximos da horizontalidade (ramos plagiotrépi-
cos) alternas disticadas. A filotaxia permite distinguir no
campo a Castanea sativa «castanheiro» dos hibridos de
C. sativa x C. crenata ou C. sativa x C. molissima usados
como porta-enxertos resistentes a tinta (Figura 109).

A regularidade da disposi¢iao das folhas nas plantas
tem sido explorada pelos botanicos desde o século XVII.
A disposi¢ao espacial das folhas é representada por um
ricio em que o numerador corresponde ao nimero de
espirais necessdrias até 4 sobreposi¢io de duas folhas
(quando observadas do topo do caule), e 0 denominador
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Quadro 19. Tipologia filotaxica

Tipo Descricdao e exemplos
Alternas Uma folha por no; tipo mais frequente de filotaxia.
As folhas arrosetadas — folhas de caules com entre-
nds muito curtos e, por isso, colapsadas umas sobre
as outras — tém, regra geral, filotaxia alterna. As fo-
Ihas alternas dispdem-se em hélice em torno do cau-
le; 0 angulo de divergéncia ¢ permite diferenciar trés
subtipos (v.i.).

Oposta Duas folhas por né. As folhas opostas, sésseis, solda-
das na base parecendo perfuradas pelo caule dizem-
-se adunadas (e.g., Lonicera implexa [Caprifoliaceae]
«madresilva-entrelagada»). Distinguem-se trés sub-
tipos de folhas opostas em fungdo da disposigdo rela-
tiva das folhas em dois nés sucessivos (v.i.).
Verticilada Trés ou mais folhas por nd; e.g., Nerium oleander
(Apocynaceae) «loendro» e Catalpa bignonioides
(Bignoniaceae) «catalpa».

Tipos de folhas alternas

Disticas
(= disticadas)

Folhas de dispostas num mesmo plano (¢ = 180°).
E.g., Fagus sylvatica (Fagaceae) «faia», Ulmus (UI-
maceae) «ulmeiros» e Poaceae «gramineas».

Tristicas Folhas dispostas em trés planos (¢ = 120°). E.g. Carex
(Cyperaceae) «carices».
Helicoidais Termo genericamente usado para designar os res-

(= espiraladas) tantes tipos de divergéncia (¢ < 120°); tipo mais
frequente; e.g., Quercus (Fagaceae) «carvalhos». As
folhas alternas helicoidais podem ocupar um mesmo
plano por tor¢do do peciolo (e.g., Abies alba [Pina-
ceae] «abeto-europeu») ou do caule (e.g., comum
no género Asclepias [Apocynaceael)), dizendo-se en-

tdo pseudodisticas.
Tipos de folhas opostas

Folhas oposto-
-disticadas

Folhas de dois nds sucessivos no mesmo plano.

Oposto-cruzadas Folhas de dois nds sucessivos em planos perpendi-
culares; e.g., Olea europaea (Oleaceae) «oliveira» e
lamidceas.

(= decussadas)

Figura 108. Filotaxia: tipologia: 1 — Folhas alternas; 2 — Folhas oposto-
-cruzadas; 3 —folhas verticiladas. [Coutinho 1898].

ao numero de folhas que medeiam duas folhas sobrepos-
tas. Por exemplo, o rdcio 2/5, caracteristico de plantas
como os Quercus (Fagaceae) «carvalhos» ou a cerejeira,
significa que sio necessdrias duas espirais para que duas
folhas se sobreponham e, entre estas contam-se 5 folhas
(contando apenas uma das folhas dos extremos da espi-
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ral). A amendoeira, os salgueiros e a Araucaria arauca-
na (Araucariaceae) tém um racio 5/13 (Figura 110). Na
Natureza observam-se os récios (espirais de Fibonacci)
1/2, 1/3, 2/5, 3/8, 5/13, 8/21, etc. Constata-se que o
denominador de cada récio corresponde a soma dos dois
denominadores imediatamente anteriores — ¢.¢., 13=8+5
ou 21= 13+8 — perfazendo a sequéncia numérica princi-
pal de Fibonacci. A divisao entre denominadores sucessi-
vos —e.g., 312, 5/3, 8/5, 13/8, etc. — converge no niumero
de Fibonacci ou proporgao durea, 0,618034, usada em
arquitectura desde a antiguidade e recorrente na orga-
niza¢io de muitos seres vivos (e.g., conchas de Nautilus,
Nautilidae). A sequéncia de angulos 360°*1/2, 360°*1/3,
360°*2/5, etc., por sua vez, converge no chamado angulo
de Fibonacci.

A regularidade da disposi¢ao dos ramos de ordem su-
perior nos ramos de ordem inferior, das folhas nos caules,
ou das bracteas e das flores nas inflorescéncias, é uma
consequéncia direta da regularidade temporal e espacial
da diferenciagao de estruturas na periferia dos meriste-
mas apicais. A diferencia¢do de primérdios no dpice me-
ristemdtico de um caule é em grande parte controlada
por processos de repulsio ou inibigao entre primérdios,
de fisiologia nao esclarecida, que compelem o primérdio
em diferenciagdo a formar-se na posi¢ao o mais distante
possivel dos primérdios anteriores. Tendo em considera-
G0 esta constatagio empirica, conhecida por regra de
Hofmeister (Kirchoft 2003), foi demonstrado que as es-
pirais de Fibonacci anteriormente enunciadas, emergem
espontaneamente se (Douady & Couder 1996): (i) o
dpice do meristema for longitudinalmente simétrico; (ii)
a velocidade a que se diferenciam os primérdios folhea-
res, i.e., o plastocrono, for constante; (iii) a velocidade da
migragio radial dos primérdios folheares no dpice cauli-
nar for constante; (iv) nio houver uma reorganizagio es-
pacial dos primérdios folheares apds a sua diferenciagao.
A sequéncia numérica de Fibonacci ndo estd inscrita no
genoma: tem um controlo genético indireto; ¢ uma pro-
priedade emergente de regras ontogénicas inscritas nos
genes. Nao existe uma numerologia do vivo como se vé
inscrito em livros exotéricos.

Ptixia e vernagao

Entende-se por ptixia a forma como os esbogos fo-
lheares se dobram, individualmente, nos gomos. A ver-
nagao (= prefolheagio ou prefoliacio) é um conceito
distinto de ptixia porque se refere ao arranjo das folhas,
umas em relagdo as outras, no gomo folhear (Bell 2008;
Keller 2004)?). O estudo da ptixia e da vernagao en-
volve o corte transversal de gemas dormentes ou recém-
-abrolhadas, e a sua observagio a lupa (Figura 138, Figura
139). Uma vez que a terminologia é comum, a ptixia e
a vernagio sio detalhadas no ponto dedicado a "Ptixia e
vernacdo" exposto no capitulo sobre a flor.

[62]  Conceitos sinonimizados por muitos autores.
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Figura 109. Filotaxia: uso taxonémico. A) Ramos do ano de Castanea
sativa «castanheiro». B) Hibrido C. sativa x C. molissima. Geralmente, os
ramos plagiotrépicos de C. sativa tém gomos inseridos helicoidalmente
e folhas pseudodisticas; nos hibridos com castanheiros asiaticos ou ame-
ricanos, os gomos e folhas tém uma filotaxia disticada. [Fotos do autor].

Figura 110. Filotaxia: espirais de Fibonacci. A Araucaria araucana (Arau-
cariaceae) retratada demonstra uma espiral 5/13: entre duas folhas so-
brepostas decorrem 5 espirais com 13 folhas (contando apenas uma das
folhas dos extremos da espiral). [Foto do autor].

Heterofilia

As plantas heterofilas possuem dois ou mais tipos
morfolégicos de folhas. A heterofilia estd frequentemen-
te associada ao fenémeno da juvenilidade (“Juvenilidade.
Inducgo e diferenciacéo florais"). As folhas juvenis e adultas
de Hedera helix (Figura 111 A e B), de eucalipto (Figura
111 C) ou de Quercus rotundifolia «azinheira» sio muito
distintas. Um dimorfismo folhear igualmente evidente
ocorre em muitas plantas aqudticas entre as folhas sub-
mersas e flutuantes; e.g., Ranunculus sp.pl. (Ranuncula-
ceae) e Callitriche sp.pl. (Plantaginaceae). Nos Quercus
caducifélios as folhas de sombra e de sol, e a folhas de
Primavera e de Verao, sdo, por vezes, tao distintas que é
dificil identificar a espécie em alguns exemplares de her-
bario. Nas regioes secas ¢ frequente as primeiras folhas
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serem maiores e com menos pelos do que as folhas for-
madas no final da estagio de crescimento, com défices
acentuados de dgua no solo.

A heterofilia é patente ao longo do cixo das plantulas
ou dos ramos laterais provenientes do abrolhamento de
gomos dormentes. Estas sequéncias temporais de folhas,
designadas por séries heteroblasticas (Bell 2008), nos
eixos das plantulas incluem 1 ou 2 cotilédones, folhas
primordiais e nomofilos. Nos lancamentos caulinares das
plantas lenhosas das regiées com uma estagao desfavora-
vel verifica-se, geralmente, a seguinte sequéncia tempo-
ral de filomas: 1 (nas monocotileddneas e dicotiledéneas
basais) ou 2 (nas dicotiledéneas s.1.) profilos, um niimero
varidvel de nomofilos e, no final da estagao de crescimen-
to, a formagio de catafilos a envolver o meristema apical.
Esta sequéncia é modificada com a diferenciagio de flores
ou inflorescéncias: aos nomofilos sucedem-se entdo hip-
sofilos e, nas inflorescéncias determinadas, os antofilos
que compdem a flor.

Metamorfoses da folha

Dos trés 6rgaos fundamentais das plantas, a folha é o
érgao evolutivamente mais versdtil na forma e na fungao.
A bibliografia é prédiga em exemplos de adaptagoes espe-
cializadas ao nivel da folha. Os tipos mais relevantes estao
discriminados no Quadro 20 e no Quadro 21 (Figura
113). As subtilezas morfoldgica dos bolbos e bolbilhos e
das armadilhas das plantas insetivoras sao discutidas nos
pardgrafos que se seguem. Os antofilos sio a mais no-
tavel e surpreendente metamorfose folhear (».i. pontos
referentes & morfologia flor).

Bolbos e bolbilhos

Os bolbos sao constituidos por um caule curto
(prato ou disco do bolbo), geralmente vertical e de
entrends curtissimos, capaz de emitir raizes adventicias
muitas vezes contricteis na base, constituido por folhas
carnudas de reserva. As folhas de reserva podem (nas
folhas escamiformes de reserva), ou nio, estar reduzidas
a bainha. Os bolbilhos sio pequenos bolbos ou cormos
destacdveis da planta mie, diferenciados numa inflores-
céncia (e.g., A. vineale [Alliaceae]) ou na axila de folhas
basais (e.g., A. sativum «alho» e Poa bulbosa [Poaceac))
(Figura 114). Um bolbo contem um meristema apical
auxiliado por um nimero varidvel de meristemas axilares.

Os bolbos podem ser interpretados como gemas dor-
mentes de grande dimensao adaptadas a propagagio ve-
getativa. Reconhecem-se trés tipos de bolbos: (i) entuni-
cados, (ii) escamosos e (iii) bolbos de bolbilhos (Figura
112, Figura 114). Os bolbos entunicados possuem um
grande nimero de folhas carnudas de reserva perfeita-
mente sobrepostas, exteriormente envolvidas por uma ou
mais folhas membranosas (tiinicas). As folhas de reserva
podem ser escamiformes (e.g:, cebola), ou possuirem uma
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Figura 111. Heterofilia e dimorfismo foliar. Folhas A) juvenis e B) adul-
tas de Hedera helix (Araliaceae) «hera». C) Eucalipto; n.b., folhas juvenis
ovadas e oposto-cruzadas, e folhas adultas alternas e falciformes, respe-
tivamente, na base e no topo do ramo. [Fotos do autor].

base alargada de reserva prolongada num limbo mais ou
menos longo nos chamados falsos bolbos (e.g., Amaryllis
[Amaryllidaceae] e nas variedades bulbosas de funcho).
Caracterizam os bolbos escamosos folhas escamiformes
carnudas imbricadas, i.e., imperfeitamente sobrepostas,
como as telhas de um telhado; e.g., Lilium candidum (Li-
liaceae) «agucena». Os bolbos escamosos e entunicados
diferenciam inflorescéncias terminais a partir da gema
apical localizada no centro do bolbo, ou inflorescéncias
laterais a partir de gemas inseridas na axilas de folhas car-
nudas.

Nas espécies bulbosas perenes, a renovagao dos bolbos
entunicados e escamosos faz-se anualmente através da di-
ferencia¢io de um bolbo-filho na extremidade do bolbo-
-mae (bolbos monopodiais), ou de novos bolbos a partir
de gemas situadas na axila de folhas carnudas ou das td-
nicas (bolbos simpodiais). Nas bulbosas bienais ciclo
de vida é muito distinto. Concretizemos tomando como
exemplo uma alidcea bem conhecida: a cebola. A cebola
propaga-se por semente. Nas regiées com uma estagio
fria, semeia-se em viveiro no final do outono ou no in-
verno. Na primavera, numa data regulada pelos riscos de
geada, levantam-se as plantulas (cebolo) para transplan-
tar em local definitivo. Os bolbos param de crescer 3-5
meses depois, entram dorméncia e podem ser colhidos.
A genética, a rega e a chuva tém um importante papel
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Figura 113. Metamorfoses da folha. A) Folhas carnudas, equifaciais e ci-
lindricas de Sedum hirsutum (Crassulaceae). B) Gavinhas foliares de Vicia
angustifolia (Fabaceae). C) Filédios de Acacia melanoxylon (Fabaceae,
Mimosoideae). D) Armadilha escorregadia de Nepenthes x ventrata (Ne-
penthaceae). [Fotos do autor].

neste processo. Estd concluido o primeiro ano do ciclo
biolégico da cebola. Temperaturas muito altas ou muito
baixas mantém os bolbos em dorméncia, no campo ou
em armazém (Meidema 1994). Quanto mais espessa a
tlnica e mais tardia a variedade mais profunda e dura-
doura a dorméncia dos bolbos. Nos bolbos que perma-
necem no solo, a reativacio das gemas e a desmobilizagao
das reservas acumuladas nas folhas carnudas depende da
humidade e da temperatura durante periodo frio. Con-
soante as variedades e as condi¢bes ambientais, as cebolas
grelam (emitem folhas) entre as primeiras chuvas outo-
nais e o final do inverno. Ao longo da segunda estacio de
crescimento ¢ produzido um escapo com uma umbela de
flores. As cebolas frutificam e senescem com a chegada da
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Quadro 20. Metamorfoses mais frequentes da folha.

Tipo Descri¢do/ Exemplos
Filodios Folhas reduzidas a um peciolo (e.g., Asparagus [Aspara-
gaceae] «espargos») ou a um raquis (e.g., Acacia [Faba-
ceae] «acacias») dilatado e achatado, semelhante a um
limbo foliar; a presenca de meristemas axilares comprova
a natureza foliar dos filddios; geralmente os filédios sdo
uma adaptacdo a secura. Em muitas Acacia observam-se
ramos com filédios, folhas recompostas e folhas de mor-
fologia intermédia, com um filédio encimado por uma ou
mais pinulas ("Divisdo ou composicdo da folha").

Folhas Folhas espessas, ricas em agua, frequentemente de con-

gordas (= torno arredondado; representam, geralmente, adapta-

carnudas) ¢Oes a secura. E.g., folhas de muitas crassulaceas, aizoa-
ceas e portulacaceas (Figura 113-a).

Bolbos e Vd. texto.

bolbilhos

Espinhos As folhas podem estar reduzidas a espinhos — espinhos
foliares — de origem peciolar ou estipular ("Espinhos"); os
espinhos tém uma ontogénese distinta das emergéncias
espinhosas dispersas na margem ou no limbo das folhas
epinescentes ("Emergéncias"). Os espinhos das Cacta-
ceae sdo o melhor exemplo.

Gavinhas Folhas modificadas adaptadas a envolver ramos ou ou-

foliares tros tipos de suporte; presentes em muitas lianas. As ga-
vinhas de origem foliar podem resultar da modificagdo do
limbo de uma folha simples, de um ou mais foliolos de
uma folha composta (e.g., Vicia [Fabaceae] «ervilhacas»),
ou muito raramente, de estipulas (e.g., Smilax [Smilaca-
ceae)).

Armadilhas V4. texto.

de origem

foliar

Folhas Os ‘pteriddfitos’ aquaticos do género Salvinia (Salvinia-

absorventes ceae) diferenciam folhas filiformes cobertas de pélos que
desempenham a fung¢do absorvente das raizes.

Figura 112. Bolbo e cormo: 1 — bolbo entunicado (corte longitudinal),
n.b., bolbo envolvido por folhas escamosas e raizes adventicias fascicu-
ladas inseridas no prato do bolbo; 2 — bolbo entunicado (cortes longi-
tudinal e transversal); n.b. prato do bolbo e folhas carnudas; 3 — bolbo
escamoso; 4 — cormo (= bolbo sélido, vd. Quadro 12). [Coutinho (1898)].
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estagdo quente. O ciclo reinicia-se novamente por semen-
te. As sementes expostas aos calores do verdo dao origem
a bolbos; as plantas armazenadas a temperaturas muito
baixas sofrem um processo de vernalizacio e florescem
na primavera, curto-circuitando a fase de bolbo ("Inducgo
iniciacdo e diferenciacéo florais").

A cabega-de-alho (A. sativum, Alliaceae) corresponde
a um terceiro tipo de bolbo para o qual proponho a desig-
nac¢io bolbo de bolbilhos (Figura 114-A). Os bolbilhos
(dentes de alho) sio constituidos, de fora para dentro,
por uma folha externa membranosa (tiinica que corres-
ponde a um profilo), que reveste uma espessa folha car-
nuda tubulosa, no interior da qual se abrigam uma folha
parcialmente desenvolvida e 3-4 esbogos foliares nao car-
nudos, dispostos em torno de um meristema apical. Os
bolbilhos desenvolvem-se na axila das bainhas dos nomé-
filos do alhos; cada noméfilo axila 1-7 bolbilhos (Kothari
et al. 1983). Na base dos bolbilhos ocorre uma zona de
abcisao que facilita a fragmentagio dos bolbilhos. O A.
neapolitanum (= Nothoscordum inodorum) «alho-falso»
repete aproximadamente a mesma morfologia. Hd milha-
res de anos, desde que foi domesticado nas estepes asid-
ticas a partir de um ancestral ainda desconhecido, que o
alho ¢ cultivado como uma cultura anual e propagado
vegetativamente por bolbilhos. A sementeira geralmente
faz-se em pleno inverno para escapar a competi¢io pelas
infestantes.

Os bolbos e os bolbilhos desempenham duas fungées:
(i) reprodugao e (ii) reserva de energia, dgua e nutrientes.
A separagao dos bolbos-filho e dos bolbilhos da planta
mae é uma forma de reprodugao assexuada ("Multiplicacdo
vegetativa"). As reservas tém um grande valor adaptativo
em climas com uma estagdo seca muito longa (e.g., clima
mediterranico ou tropical com estagao seca) ou em ha-
bitats onde seja vantajoso produzir flores e folhas muito
cedo (e.g, antes do abrolhamento das drvores nos bosques
caducifdlios ou antes do encanamento das gramineas nos
prados). Nestes ambientes, as reservas dos bolbos ante-
cipam a acumula¢io de biomassa e o crescimento no ar-
ranque da estagao favordvel ao crescimento das plantas.
As espécies bulbosas podem entao cumprir o seu ciclo
fenolégico antes das plantas mais competitivas. Tanto os
bolbos como os bolbilhos sio mais frequentes nas mono-
cotiledéneas. Os rizomas, os cormos e as raizes tuberosas
desempenham fungdes andlogas aos bolbos.

Armadilhas de origem foliar e caulinar

As plantas ditas carnivoras servem-se de armadilhas
de origem foliar, mais raramente caulinar, para capturar
insetos ou pequenos organismos multicelulares. A carni-
voria é entendida como uma adaptagao a habitats pobres
em nutrientes; e.g., turfeiras. Os principais tipos de arma-
dilhas estao descritos no Quadro 21.
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Figura 114. Bolbilhos. A) Allium sativum (Alliaceae) «alho»: a) corte
transversal de um bolbo-de-bolbilhos; b) corte longitudinal de um bol-
bilho, n.b. prato do bolbilho e gema envolvida por esbogos de folhas;
c) corte transversal de um bolbilho a evidenciar folha carnuda cilindri-
ca. B) Bolbilhos de Poa bulbosa (Poaceae): resultam do engrossamento
da parte basal das bainhas das folhas; o conjunto pode ser interpretado
como um bolbo laxo de bolbilhos. [Fotos do autor].

Quadro 21. Tipos de armadilhas das plantas carnivoras.

Tipo Exemplos

Armadilhas Os géneros indigenas de Portugal Drosophyllum (Dro-

pegajosas ou sophyllaceae) «erva-pinheira-orvalhada» e Drosera

adesivas (Droseraceae) tém pelos glandulosos pegajosos (Fi-
gura 28-B); em Pinguicula (Lentibulariaceae) todas a
superficie das folhas é pegajosa.

Armadilhas Dionaea muscipula (Droseraceae), uma carnivora nor-

articuladas te-americana.

Armadilhas Géneros extra-europeus Sarracenia (Sarraceniaceae)

escorregadias e Nepenthes (Nepenthaceae) (Figura 115-A).

Armadilhas por Utricularia (Utriculariaceae), um género cosmopolita
succao presente em Portugal continental (Figura 115-B).

Figura 115. Armadilhas das plantas carnivoras. A) Armadilha escorrega-
dia de Nepenthes x ventrata (Nepenthaceae); n.b., parte distal da folha
metamorfizada num armadilha escorregadia em forma de jarra (ascideo)
com uma tampa que evita a entrada da dgua da chuva e a diluigdo do
contetdo. B) Armadilhas por sucgdo (utriculos) de origem caulinar da
planta aquatica Utricularia australis (Utriculariaceae); utriculos com ca.
3,5 mm de didmetro. [A) Foto do autor; B) Cortesia de Miguel Porto,
Flora-On].



6. INFLORESCENCIA

DEFINICAO E CONSTITUICAO DA
INFLORESCENCIA

Definigao de inflorescéncia

A inflorescéncia é um sistema de caules com uma ou
mais flores (Classen-Bockhoft 2001). Somente as angios-
pérmicas tém inflorescéncias. A sua diferenciagdo a nivel
meristemdtico foi abordada no ponto "Meristemas". A in-
florescéncia é um dos tépicos mais dificeis e conflituosos
da organografia vegetal (Prenner ez a/. 2009, Clafen-Bo-
ckhoff & Bull-Herefu 2013). As dificuldades em torno
da arquitetura das inflorescéncias vao para além da incon-
sisténcia terminoldgica: muitas inflorescéncias sao per se
dificeis de interpretar ou nio estdo ainda suficientemente
compreendidas para serem enquadrdveis nos tipos defi-
nidos na bibliografia. Para escapar a estas dificuldades,
as Floras e monograﬁas evitam, muitas vezes, qualiﬁcar
as inflorescéncias, ficando-se por descri¢oes vagas do tipo
“inflorescéncia racemosa”’ (afim do cacho) ou “inflores-
céncia corimbiforme” (semelhante a um corimbo).

A aproximacio a inflorescéncia adoptada neste texto
tem objetivos mais pedagdgicos do que cientificos. Tem
como ponto de partida uma leitura do livro cldssico de
Weberling (1992) o qual, por sua vez, se baseia na abor-
dagem tipolégica da inflorescéncia pugnada pelo morfo-
logista alemao Wilhelm Troll [1897-1978]. O moderno
estudo da inflorescéncia valoriza mais a ontogenia das
formas (e.g., tipos e posi¢do dos meristemas reproduti-
vos) do que as abordagens tipoldgicas tradicionais (vd.
Claflen-Bockhoff & Bull-Hereau 2013).

Constituicao da inflorescéncia

Nos tipos mais complexos de inflorescéncia reconhe-
cem-se os seguintes componentes (Figura 1106):

* Eixo — troco de caule onde se inserem as flores ou as
ramificagoes de uma inflorescéncia;

* Pedidnculo — porgao de caule que sustenta uma flor
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Figura 116. Componentes

da inflorescéncia. Legenda:
bra. - bractea, brl. - bractéo-
la, ped. - pedicelo. [Original] brl
brl.
ped.
I~
bra
eixo

solitdria (inflorescéncia solitdria) ou uma inflores-
céncia grupada (z..);
* Brictea — hipsofilo que axila um eixo ou uma flor;

* Bractéolas — hipsofilo que precede, mas nao axila,
uma flor ou um eixo de uma inflorescéncia;

* Flores ¢ respetivos pedicelos.

Eixo, pediinculo e pedicelo

Nas inflorescéncias simples, as flores inserem-se dire-
tamente num eixo primdrio. Quando o eixo primdrio de
uma inflorescéncia é bem definido este pode ser desig-
nado por rdquis'®. Nas inflorescéncias ramificadas (in-
florescéncias compostas, v.7.) identificam-se um ou mais
eixos primdrios e secunddrios e, eventualmente, eixos de
ordem superior a segunda.

Numa inflorescéncia grupada reserva-se o termo pe-
dicelo para o pequeno caule que suporta cada uma das
flores. Se as flores nao tém pedicelo (flores sésseis) entao
o mesmo acontece com o fruto. Curiosamente, diz-se e
escreve-se ‘o pedunculo do fruto”, e jamais “o pedice-
lo de um fruto”, uma inconsisténcia terminolédgica sem
solucdo. As inflorescéncias sésseis nio tém pedinculo.

Brdcteas e bractéolas

A morfologia das bricteas e bractéolas varia de es-
pécie para espécie, de individuo para individuo, ou, no
mesmo individuo, de inflorescéncia para inflorescéncia e
ao longo das inflorescéncias. As bricteas podem ser seme-
lhantes aos nomofilos, outras sao muito grandes ou entao
reduzidas a pequenas escamas ou espinhos, sendo possi-
veis todo o tipo de morfologias intermédias. Alguns tipos
de brdcteas, ou de estruturas bracteolares, merecem uma
designagio especial (Quadro 22, Figura 117). As glumas
e glumelas que comp6em as espiguetas das gramineas sao
também bricteas ("Inflorescéncias das gramineas").

[63] O termo de rdquis tem vdrios significados em botanica: foi anterior-
mente aplicado as folhas compostas.
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Quadro 22. Alguns tipos particulares de bracteas e estruturas bracteo-
lares

Tipo Descrigao
Bracteas
Bracteas Bracteas em cuja axila se insere uma flor, pedicelada ou nao;
florais tipo mais frequente de bracteas.
Bracteas Bracteas verticiladas que envolvem uma ou mais flores, ou,
involu- uma ou mais ramificagdes da inflorescéncia, geralmente
crais sem as axilarem de forma evidente. Bracteas que revestem
exteriormente os capitulos das Asteraceae e as umbelas das
Apiaceae.
Espata Bractea de grandes dimensdes, frequentemente colorida e

vistosa, que envolve certas inflorescéncias. Surgem solita-
rias, e.g., Araceae «familia do jarro» (Figura 118-E) e Areca-
ceae «palmeiras», ou aos pares, e.g., gen. Allium (Alliaceae)
«alhos».

Estruturas bracteolares

Cupula Estrutura bracteolar caracteristica da familia Fagaceae; em

Castanea e Fagus um ourigo com 4 valvas; em Quercus com a
forma de taga, rija e coberta por numerosas bracteas imbrica-
das e inferiormente concrescentes (Figura 117-C,D).

Epicdlice Pequeno grupo de bractéolas, livres ou concrescentes, locali-

zado na base do calice diferenciando como que um segundo
calice. Frequente em muitas Malvaceae e em varias Rosaceae
(e.g., Fragaria «morangueiros») (Figura 117-A).

Invélu-  Conjunto de brdacteas involucrais que nas asterdceas reves-

cro tem exteriormente um capitulo; nas umbeliferas o conjunto
de bracteas situado na base de uma umbela composta (Figura
117-B).

Proteger os meristemas que dio origem as ramifica-
¢oes da inflorescéncia ou as flores é a fun¢io primordial
das bricteas. A Euphorbia pulcherrima (Euphorbiaceae)
«poinsétia» e as Bougainvillea (Nyctaginaceae) tém bric-
teas de grande dimensio e cores berrantes para atrair po-
linizadores. Na frutificagdo, as bricteas podem envolver e
proteger os frutos (e.g., Fagaceae, Corylus avellana | Betu-
laceae] «aveleira» e Zea mays [Poaceae] «milho-graido),
ou facilitar a sua dispersdo (e.g., bricteas com ganchos
de Arctium minus [Asteraceae]). As bricteas escamiformes
serdo, muitas vezes, caracteres nao funcionais, ze., resi-
duos evolutivos sem uma funcao atual evidente.

As bractéolas sio profilos (Prenner ez al. 2009) por
isso, quando presentes, sdo solitirias nas monocotiledd-
neas e nas dicotiledéneas basais e, geralmente, duas nas
eudicotiledéneas. As bractéolas axilam um meristema
que pode a qualquer momento ser ativado, convertendo-
-se, entao, as bractéolas em bracteas. Nas inflorescéncias
cimosas, uma bractéola de cuja axila emirja um eixo ¢,
em simultdneo, uma bractéola em relacio ao eixo onde se
inserem, e uma bréctea em relago ao eixo axilado (Figura

118-)).
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Figura 117. Bracteas e estruturas bracteolares. A) Bractéolas organiza-
das num epicalice em Alcea rosea (Malvaceae) «malvaisco». B) Invélucro
em Helianthus annuus (Asteraceae) «girassol». C) Clpula em Quercus
coccifera (Fagaceae) «carrasco». D) Cupula (ourigo) de Castanea sativa
(Fagaceae) com trés frutos «castanheiro».

T1iPOS DE INFLORESCENCIA

Critérios de classificacao das inflorescéncias

Consoante o niimero de flores, as inflorescéncias sao
(i) solitdrias quando constituidas por uma tnica flor
(e.g., Magnolia, Magnoliaceae), ou (ii) grupadas se pos-
suem duas ou mais flores. Ao longo deste texto, o termo
inflorescéncia refere-se, por omissao, apenas as inflores-
céncias grupadas.

As inflorescéncias sio classificadas de acordo com os
critérios explicitados no Quadro 23. Em seguida discuto
as inflorescéncias simples e as inflorescéncias compostas
per se, e dentro destas alguns tipos especializados. A Chave
dicotémica 3 é um resumo dos dois préximos pontos.

Inflorescéncias simples determinadas e
indeterminadas

Tradicionalmente, as inflorescéncias grupadas simples
dividem-se de acordo com o modelo de alongamento/ra-

mificagdo ("Alongamento rameal") em dois grandes grupos:
(i) inflorescéncias determinadas e (ii) indeterminadas
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(Quadro 24, Figura 118, Figura 119). A discriminagao
de inflorescéncias determinadas e indeterminadas ¢ dificil
sem a presenga de bricteas e bractéolas, ¢ em agregados
densos e compactos de flores.

Nas inflorescéncias determinadas (= definidas, sim-
podiais, centrifugas ou cimosas), o meristema da inflo-
rescéncia diferencia-se rapidamente numa flor, i.e., tem
um crescimento determinado. Na axila da(s) bractéolas(s)
localizadas abaixo da primeira flor emerge uma nova flor.
Este processo repete-se duas ou mais vezes nas inflores-
céncias definidas compostas. Nas inflorescéncias defini-
das todos os eixos terminam numa flor e a ramificacio é
de tipo simpodial.

Nas inflorescéncias indeterminadas (= indefinidas,
monopodiais, centripetas ou racemosas), 0 meristema
apical do eixo principal origina periodicamente flores em
posigao lateral, ou, nas inflorescéncias compostas, rami-
ficagoes com flores. Findo o periodo de crescimento, o
meristema aborta, dando geralmente origem a um pedi-
celo sem flor na extremidade da inflorescéncia. Nas inflo-
rescéncias indeterminadas, as flores abrem de baixo para
cima (evidente cachos e espigas) ou de fora para dentro
(caracteristica observdvel nos capitulos); o alongamento/
ramificagio é de tipo monopodial.

Nos cachos e corimbos fechados (Figura 122), o
meristema da inflorescéncia é de inicio indetermina-
do extinguindo-se numa flor no final da diferenciacio
da inflorescéncia. Trata-se de uma condicao intermédia
entre as inflorescéncias determinadas e indeterminadas.
Dois exemplos. A macieira e da pereira produzem cachos
fechados. Nestas inflorescéncias, a flor apical — a flor-
-rei (king flower) — tende a produzir frutos maiores e de
melhor qualidade porque estd no enfiamento direto dos
feixes vasculares. A inflorescéncia da videira e a panicu-
las de espiguetas das gramineas sio cachos fechados de
cachos fechados (.2.).

Inflorescéncias compostas

Para Troll (1964) as inflorescéncias simples tém
apenas um cixo de primeira ordem; as inflorescéncias
compostas envolvem eixos de segunda ordem ou de
ordem superior'®. Nas inflorescéncias compostas cons-
tituidas por inflorescéncias parciais evidentes, a inflo-
rescéncia, no seu todo, designa-se por sinflorescéncia.
As inflorescéncias parciais podem ser do mesmo tipo da
inflorescéncia de primeira ordem (e.g., umbela de um-
belas, cachos de cachos e dicdsio de dicdsios®) ou nio
(e.g., cacho de espigas e corimbo de capitulos) (Quadro
25, Figura 120, Figura 123). A complexidade das inflo-
rescéncias compostas é por vezes notdvel (Figura 121).
Mais; as inflorescéncias compostas podem envolver tipos
determinados com tipos indeterminados de inflorescén-

[64]  N.b., os pedicelos das flores ndo sao contabilizados como eixos.
[65] Dito de outra forma: umbela composta, cacho composto e dicdsio
composto.
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Quadro 23. Tipologia de inflorescéncias grupadas
Critério/tipo Descri¢do
Determinagdo

Inflorescéncias
determinadas

Eixos culminados por uma flor; alongamento/ramifi-
cagdo simpodial.

Inflorescéncias  Eixos de crescimento indeterminado; alongamento/
indeterminadas ramificagdo simpodial.

Ramificacao

Inflorescéncias
simples

Inflorescéncias com flores sésseis ou pediceladas, di-
retamente inseridas num eixo ndo ramificado.

Inflorescéncias
compostas

Inflorescéncias ramificadas, com ramos (eixos) secun-
darios, por vezes de ordem superior (terciarios, qua-
ternarios, etc.).

Posi¢do nos caules

Inflorescéncias
axilares

Situadas numa posicdo lateral, na axila de uma folha.

Inflorescéncias  Situadas na extremidade de um caule.

terminais
Presenca de bracteas

Inflorescéncias
bracteadas

Inflorescéncias com bracteas; tipo mais frequente.
Nas inflorescéncias folhosas as bracteas asseme-
Iham-se aos nomofilos e, por isso, sdo frequentemen-
te confundidas com caules floriferos.

Inflorescéncias Inflorescéncias sem bracteas.

ebracteadas

Chave dicotémica 3. Inflorescéncias simples

(Infl. determinadas) 2

(Infl. indeterminadas) 4

1. Infl. com eixos culminados por flores

- Infl. com eixos ndo culminados por flores
2. Flores diretamente inseridas num eixo (Infl. determinadas simples) 3
- Infl. com eixos secundarios Infl. determinadas compostas
3. Duas flores Monocisio
- Mais de duas flores  Dicdsio (2 flores) e pleiocasio (3 ou mais flores)
4. Flores diretamente inseridas num eixo(Infl. indeterminadas simples) 5

- Infl. com eixos secunddrios Infl. indeterminadas compostas

5. Flores sésseis 6
- Flores pediceladas 10
6. Inflorescéncia ndo alongada Capitulo
- Inflorescéncia alongada 7
7. Flores delimitadas por glumelas Espigueta
- Flores de outro modo 8

8. Inflorescéncia laxa, de eixo visivel e com flores com perianto Espiga
- Inflorescéncia densa, com o eixo coberto de flores 9

9. Inflorescéncia ereta, com flores dos dois sexos; eixo carnudo Espddice

- Inflor. péndula, flores nuas e unissexuais; eixo ndo carnudo  Amento
10. Inflorescéncia alongada Cacho
- Infl. ndo alongada, flores num plano perpendicular ao eixo 11
11. Pedicelos inseridos no mesmo ponto Umbela
- Insergdo dos pedicelos dispersa ao longo do eixo Corimbo

cia, como ¢ o caso do tirso e da panicula de espiguetas.
Nas inflorescéncias compostas, os eixos de ordem supe-
rior sdo, tendencialmente, alternos ou opostos, respetiva-
mente, nas plantas de filotaxia alterna ou oposta.
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Quadro 24. Tipos de inflorescéncias grupadas simples.

Tipo Descrigdo e exemplos (Figura 118, Figura 119) A 0 A

Indeterminadas .>

Cacho Flores pediceladas inseridas ao longo de um eixo. Os
amentos (= amentilhos) sdo cachos péndulos constitui- .>
dos por flores unissexuais nuas (e.g., Salix [Salicaceae]

«salgueiros») ou de perianto sepaloide (e.g., Quercus
[Fagaceae]), caracteristicos de plantas polinizadas pelo
vento (anemofilas).

“@e

Espiga Flores sésseis inseridas ao longo de um eixo; e.g., Brassi-
ca oleracea (Brassicaceae) «couves». O espadice é uma
espiga de eixo carnudo, geralmente revestido por flores
pequenas e pouco vistosas, envolvido por uma espata,

4
caracteristico da fam. Araceae. A espigueta — a inflores-
céncia das Poaceae — é um subtipo de espiga. 'f 0
Corimbo Tipo particular de cacho com as flores mais ou menos
dispostas num plano perpendicular ao eixo, embora os
pedicelos partam de pontos diversos do eixo da inflores-
céncia; e.g., Crataegus monogyna (Rosaceae).

Capitulo Inflorescéncia achatada, concava ou convexa, raramente
mais ou menos globosa, com flores geralmente sésseis, D E F
inseridas num recetaculo capitular que corresponde ao
eixo primario da inflorescéncia; recetaculo capitular re-
vestido exteriormente por um numero variavel de brac-

teas (bracteas involucrais).

Umbela Pedicelos das flores inseridos num mesmo ponto, fre-
quentemente algo dilatado e com um verticilo de brac-
teas (invdlucro); e.g., Allium (Alliaceae).

Determinadas

Unipara Apenas uma flor (de segunda ordem) inserida sob a
(= monocasio) flor terminal (de primeira ordem); comum em Iris (Iri- G H 1
daceae).

; . Figura 119. Representagdo esquematica de inflorescéncias grupadas
Bipara Duas flores opostas sob a flor terminal; frequente em simples. Inflorescéncias indeterminadas: A) espiga; B) cacho; C) corim-
(= dicasio) muitas Caryophyllaceae. bo; D) espadice; E) umbela; F) capitulo. Inflorescéncias determinadas:
Multipara Mais de duas flores verticiladas sob a flor terminal. G) monocisio; H) dicasio numa planta de folhas alternas (a esquerda)

e de folhas opostas (a direita); 1) pleiocasio. Seta a negro — crescimento

(= pleiocasio) indeterminado. [Originais).

». { \ L) . % ’

Figura 118. Inflorescéncias simples. Indeterminadas: A) cacho (Legousia scabra, Campanulaceae); B) cacho (Capsella bursa-pastoris, Brassicaceae); C)
espiga (Piper sp., Piperaceae); D) amento (Coryllus avellana, Betulaceae); E) espadice protegido por uma espata (Arum italicum, Araceae); F) umbela
(Allium ampeloprasum, Alliaceae); G) capitulo (Combretum lecardii, Combretaceae) (Guiné-Bissau), H) capitulo (Taraxacum sp., Asteraceae), n.b., brac-
teas involucrais a envolver o capitulo. Determinadas: 1) monocasio (Iris gemanica, Iridaceae); J) dicasio (Silene boryi subsp. duriensis, Caryophyllaceae).
[C) Goids, Brasil; G) Guiné Bissau; restantes fotos provenientes de Portugal continental; fotos do autor].
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Quadro 25. Tipos maiores de inflorescéncias grupadas compostas
Tipo Descri¢do/exemplos (Figura 120, Figura 123)

Tipos mais frequentes

Espiga de Sinflorescéncia e inflorescéncias parciais tipo espiga;
espigas e.g., inflorescéncia masculina do milho-graudo.

Cacho Cacho de cachos. A panicula é um tipo particular de ca-
composto cho composto, frequente nas poaceas, de forma pirami-

dal, mais ramificado na base do que no topo, no qual o
eixo principal e os eixos das inflorescéncias parciais ter-

minam numa flor, i.e., sdo fechados.
Umbela Sinflorescéncia e inflorescéncias parciais tipo umbela;
composta caracteristica da familia das umbeliferas.
Umbela de Inflorescéncias parciais tipo espiga organizadas numa
espigas umbela; e.g., grama (Cynodon dactylon, Poaceae) com
B c uma umbela de 3-4 espigas.

i o ) Dicasio Sinflorescéncia e inflorescéncias parciais tipo dicdsio;
Figura 122. Inﬂore.scenqas |ndeterm|r!adas fechadas. A) C.acho fechadp composto frequente na familia das cariofildceas.
de Pyrus communis (Rosaceae) «pereira». N.b., flor terminal por abrir.
Cachos (B) e corimbos fechados (C). [Originais]. Monocasio Sinflorescéncia e inflorescéncias parciais tipo monoca-
composto sio.
Tirso Cacho de inflorescéncias cimosas tipo monocésio e/ou

dicasio, simples ou compostos; o eixo principal pode ter-
minar (tirso fechado) ou ndo (tirso aberto) numa flor; sdo
também tirsos as inflorescéncias em que sé os eixos de
terceira ordem sdo cimosos, como é o caso da inflores-

A A A
\ M M M\} céncia da videira-europeia.

Subtipos de monocdsio composto

Cimeiras Cimeiras uniparas compostas com eixos consecutivos

helicoides inseridos sempre na mesma posi¢do (relativamente ao

eixo anterior). Dois subtipos: i) bdstrix — eixos consecuti-

\ vos inseridos sempre para a direita ou sempre para a es-

% querda, formando uma espiral em torno de um eixo ima-

;K ginario da inflorescéncia; e.g., inflorescéncias parciais de

Hypericum perforatum (Hypericaceae) «milfurada»; ii)

drepanio (= cimeira falciforme) — eixos consecutivos dis-

postos num mesmo plano; bracteas, quando presentes,

todas no mesmo lado da inflorescéncia; e.g., Gladiolus

(Iridaceae) «gladiolos», Crocosmia (Iridaceae) e Juncus
E bufonius (Juncaceae).

Cimeiras Cimeiras uniparas compostas com eixos consecutivos de
escorpioides insercdo alterna; bracteas, se presentes, alternas. Dois
subtipos: i) ripidio (= cimeira flabeliforme) — eixos con-
secutivos inseridos, alternadamente, para a esquerda e
para a direita no mesmo plano: e.g., Canna (Cannaceae)
«canas» e Iris sp.pl. (Iridaceae) «lirios»; ii) cincino — eixos
consecutivos inseridos, alternadamente, para a esquer-
da e para a direita num zigzag tridimensional; e.g., carac-
teristico de muitas Boraginaceae, e.g., Myosotis «mioso-
( X X} 0)))) tis» e inflorescéncias parciais de Echium «soagens».

i
o'

s
Q) @00 U

| J K

Figura 120. Representagdo esquematica de inflorescéncias compostas.
A) Capitulo composto. B) Umbela composta. C) Umbela de espigas. D)
Cacho de cachos (cacho composto). E) Panicula. F) Dicdsio composto. G)
tirso. H) Cimeira helicoide tipo drepanio. I) Cimeira helicoide tipo béstrix.
J) Cimeira escorpioide tipo ripidio. K) Cimeira escorpioide tipo cincino.
Nas figuras H a K projegdo num plano vertical em cima, e proje¢do num Figura 121. Inflorescéncias compostas. Pleiocdsio de ciatos de Euphor-
plano horizontal em baixo. Seta a negro — crescimento indeterminado. bia piscatoria (Euphorbiaceae), um endemismo das ilhas da Madeira e
[E) Prusinkiewicz & Lindenmayer (2004); restantes originais]. Desertas. [Foto do autor].
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Figura 123. Inflorescéncias compostas (cont.). A) Umbela composta (Co-
riandrum sativum, Apiaceae). B) Panicula de espiguetas (Sorghum hale-
pense, Poaceae, GB). C) Dicdsio composto (Stelaria media, Caryophylla-
ceae). D) Cimeira helicoide tipo drepanio (Crocosmia x crocosmiiflora,
Iridaceae). E) Cimeira helicoide tipo bdstrix (Hypericum perforatum,
Hypericaceae). F) Cimeira escorpioide tipo cincino (Heliotropium euro-
paeum, Boraginaceae). G) Cincino (Solanum lycopersicum, Solanaceae).
H) Tirso (Lagerstroemia indica, Lythraceae).
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Quadro 26. Tipos especializados de inflorescéncias.

Tipo Descri¢ao

Inflorescéncia cimosa, multiflora, muito contraida (com
os eixos da inflorescéncia e os pedicelos muito peque-
nos), frequentemente globosa ou subglobosa. Comum
em algumas familias de flores muito pequenas e inconspi-
cuas (e.g., Amaranthaceae).

Glomérulo

Verticilastro Inflorescéncia cimosa, multiflora, mais ou menos con-
traida, axiladas por um par de bracteas opostas, com um
aspeto verticilado (assemelham-se a um anel de flores
em torno de um eixo). Inflorescéncia caracteristica das
Lamiaceae. Normalmente estdo organizados em sinflo-
rescéncias do tipo cacho (cacho de verticilastros).

Ciato O ciato assemelha-se a uma flor hermafrodita; é consti-
tuido por um invélucro em forma de taga, normalmente
culminado por 1-5 glandulas nectariferas, no interior do
qual se encontra uma flor ¢ nua na extremidade de um
pedicelo, e 5 grupos de flores &' nuas com 1 estame, ar-
rumados em torno da flor Q. Caracteristico de alguns gé-
neros de Euphorbiaceae (e.g., Euphorbia e Chamaesyce).

Figura 124. Tipos especializados de inflorescéncias. A) Verticilastro
(Acinus alpinus, Lamiaceae); n.b., flores inseridas na axila de uma brac-
tea. B) Glomérulos (Chenopodium album, Amaranthaceae); n.b., algu-
mas flores em plena antese, a maioria ainda em bot&o. C) Dicasio de
ciatos de Euphorbia tuckeyana (Euphorbiaceae), um endemismo de CV;
n.b., ciato a esquerda com uma flor @ rodeada por flores & nuas com
um Unico estame, a emergirem de um invélucro emarginado por 3 glan-
dulas nectariferas amarelas; n.b., no ciato central flores & senescentes
e ovario trilocular a evoluir num num fruto imaturo. [Fotos do autor].
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Tipos especializados de

inflorescéncias

Na bibliografia estdo descritos numero-
sos tipos de inflorescéncias especializadas.
Trés dos mais relevantes estdo descritos no
Quadro 26. As inflorescéncias das grami-
neas sao pormenorizadas em seguida.

Inflorescéncias das gramineas

A inflorescéncia elementar das grami-
neas chama-se espigueta (Figura 125). As
espiguetas podem ser sésseis (e.g., Lolium
«azevéns») ou posicionarem-se na extremi-
dade de um caule filiforme (e.g., Festuca e
Avena), incorretamente apelidado por pe-
dicelo. Cada espigueta ¢ delimitada infe-
riormente por duas glumas — gluma infe-
rior ¢ gluma superior. Secundariamente,
pode existir uma Gnica gluma, e.g., Lolium
«azevéns». As glumas tém uma origem
bracteolar e geralmente sio escariosas, ..,
secas, membrandceas, um tanto firmes,
de cores mortigas e algo translicidas. As
glumas e as flores inserem-se alternada-
mente, ¢ no mesmo plano, num pequeno
eixo caulinar em zig-zag — a rdquila®. O
numero de flores por espigueta é muito
varidvel; e.g., 1 em Agrostis, 2 em Holcus,
2-7 das quais 1-4 férteis no trigo-mole, e
muitas em Bromus e Festuca. As flores das
gramineas nao tém perianto (visivel), sio
nuas. Cada flor é delimitada por duas pecas
bracteolares: a glumela inferior e a glumela
superior ('
sas"). Nas espiguetas multifloras, a primei-
ra flor localiza-se acima da gluma inferior,
a segunda flor da gluma superior, a terceira
flor, por sua vez, situa-se imediatamente
acima da primeira flor, e assim por diante.
As glumas e glumelas tém essencialmen-
te uma fungio de protegdo, primeiro das
flores e depois dos frutos (cariopses).

'A flor das gramineas e das legumino-

As espiguetas agrupam-se em inflores-
céncias de ordem superior de estrutura
muito variada, por norma de posicio ter-
minal, ze., situadas no dpice dos colmos
(as espigas femininas do milho-gratido sao
uma excepgio). A panicula de espiguetas
(e.g., Avena «aveias»), a espiga de espigue-

[66] As glumas e as flores repetem o modelo de inser-
¢do das folhas nos caules: alternam num mesmo plano,
uma gluma ou uma flor por né, formando duas fiadas ao
longo da rdquila. Nos nés da rdquila providos de uma flor
inserem-se duas estruturas: a gluma inferior e o eixo da flor
por ela axilado.

Tipos especializados de inflorescéncias 103

‘*\\\\ Espigueta jovem de aveia  Flor de aveia Androceu e gineceu

5 5 -gluma (retirada uma gluma) de trigo
sq -lodiculas

|

Espiguetade avela ™ .
G - glumas; Pa - lema; A - arista Trigo
Fi - pélea; F.5 - flor estéril Réguila

. Tril Trigo i )
Colmo de trigo G‘Sriz Lerﬁa Trigo Disgrama floral de uma espigueta de a\:iell'a
Gl -glumas; B - glumelas; A - flor estéril

A

Figura 125. Estrutura da espigueta e da flor de Poaceae. A) Morfologia das estruturas re-
produtivas da aveia e trigo-mole. B) Espiguetas de Avena sterilis ja com sementes maduras;
n.b., espiguetas com 2 flores férteis de lemas pilosas e longamente aristadas, e flor estéril
localizada entre as duas flores férteis. [A) Adaptado de Le Maout & Decaisne (1868); B) foto
do autor].
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tas (e.g., Hordeum vulgare «cevaday, Secale cereale «cen-
teio, Triticum «trigos» e Zea mays «milho-graido») e o
cacho de espigas de espiguetas (e.g., vdrias espécies dos
géneros pratenses tropicais Panicum e Brachiaria) con-
tam-se entre as sinflorescéncias mais frequentes na fami-
lia das gramineas. As ramificacoes das inflorescéncias das
gramineas sio sempre alternas. Nas paniculas de Avena, e
de muitos outros géneros, entrends longos alternam com
entrends curtos formando-se pseudoverticilos de ramifi-
cagoes, por tor¢io dos entrends por vezes orientadas para
o mesmo lado. Os eixos das paniculas, .e., o riquis (eixo
principal) e os ramos (eixos secunddrios) da sinflorescén-
cia, sdo, geralmente, filiformes. Em Z. mays as cariopses
surgem embebidas num eixo engrossado — o carolo.

Sexualidade a escala da inflorescéncia

As inflorescéncias podem apresentar diferentes combi-
nacoes de flores hermafroditas, unissexuais e/ou estéreis,
por sua vez agrupadas na base, no centro ou no topo da
inflorescéncia. Existe uma vasta nomenclatura para de-
signar cada uma das combinagées possiveis que nao cabe
aqui desenvolver. Os amentos de Castanea sativa (Fa-
gaceae) «castanheiro» ilustram bem esta complexidade.
Pouco depois do abrolhamento formam-se amentos unis-
sexuais & a partir de gomos prontos localizados na axila
de algumas das folhas recém-diferenciadas. 10 a 15 dias
depois, numa zona mais jovem do ramo do ano em alon-
gamento e, portanto, numa regiao mais exterior da copa,
surgem amentos androginicos com numerosas flores
acompanhadas por 1 a 6, raramente mais, glomérulos de
flores @ na base (parte proximal do amento). Nas pani-
culas da mangueira as flores da base sao maioritariamente
masculinas e as da extremidade hermafroditas.

PSEUDANTOS, PROLIFERACAO TARDIA E
METAMORFOSES

Os pseudantos sao inflorescéncias que emulam flores.
Geralmente resultam da agregacao de flores pequenas em
inflorescéncias compactas com a forma de uma flor. O
capitulo das asterdceas ¢ o exemplo mais 6bvio. Em Leon-
topodium (Asteraceae) «edelweiss» ou em Evax (Asteraceae)
diferenciou-se, inclusivamente, um pseudanto de capitu-
los (Figura 126-A). A completar a ilusao, alguns Daucus
(Apiaceae) «cenouras-bravas» tém, a simular um pistilo,
uma flor estéril saliente no centro de grande umbela com-
posta plana, constituida por dezenas de pequenas flores
brancas.
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Figura 126. Pseudanto em A) Evax carpetana (Asteraceae), n.b. capitu-
lo composto (capitulo de capitulos), assemelhando-se as folhas distais
as flores liguladas de um capitulo. Proliferagdo tardia em B) Lavandula
stoechas subsp. luizieri (Lamiaceae); n.b. bracteas estéreis na extremida-
de distal da inflorescéncia.

Nos géneros Callistemon «limpa-garrafas» (Myrtaceae)
(Figura 142) e Ananas «ananases» (Bromeliaceae) o me-
ristema apical cessa de produzir flores, ou ramos laterais
com flores, e retorna a condi¢io de meristema vegetati-
vo. O mesmo acontece em Lavandula (Lamiaceae) com
a produgio de um escasso nimero de folhas modificadas
coloridas, com a fungao de atrair polinizadores (Figura
126-B). Designam-se estes casos por proliferagao tardia

(Weberling 1992).
As inflorescéncias transformadas em gavinhas das Pas-

sifloraceae «maracujazeiros» e Vitaceae «videiras» sao dois
belos exemplos de metamorfose da inflorescéncia.



CICLO REPRODUTIVO DAS ANGIOSPERMICAS

Os meristemas e em seguida as flores cumprem, de
forma sequencial, um conjunto de fases, parcialmente
sobrepostas, que em conjunto constituem o ciclo floral
(flower cycle). Primeiro os meristemas vegetativos volvem

competentes para produzir flores ("Inducdo, iniciacdo e
diferenciacdo florais"). A evidéncia de estruturas da inflo-
rescéncia ou flores a nivel meristemdtico marca o inicio
da diferenciacao floral. Na fase de botao floral sio ma-

croscopicamente visiveis flores por abrir (botoes florais),
involucradas pelo cilice, organizadas, ou nio, em inflo-
rescéncias. Concluida a diferenciagao da flor acontece a
antese (= floragao), i.c., a abertura da flor ao exterior,
geralmente através da deflexdo de sépalas e pétalas. No
decurso da intese sucedem-se a deiscéncia das anteras, a
polinizagio, a germinagio dos graos de pélen, o desen-
volvimento do tubo polinico, a fecundagio e o inicio da
formagao do fruto e da semente. A deiscéncia das anteras
pode anteceder, ser simultinea, ou suceder a polinizagao;
a ordem das restantes etapas da Antese ¢ constante. Finda
a Antese dd-se a senescéncia da flor; o perianto e os es-
tames escurecem, perdem turgidez e morrem; geralmen-
te ambas as estruturas acabam por tombar no solo. Estd
concluido o ciclo da flor.

O ciclo reprodutivo (reproductive cycle)'®” compreen-
de o ciclo floral mais os processos ocorridos ao nivel da
flor desde a fecundagao até a dispersao da semente, ¢ a
germinacdo da semente. A fecundacio ¢ sucedida pela di-
ferenciacio da semente e do fruto. A diferenciagao destas
estruturas principia com um aumento do volume dos pri-
mordios seminais fecundados e do ovdrio. Em condigoes
optimas, a Arabidopsis thaliana (Brassicaceae), a espécie de
referéncia dos estudos de genética vegetal, produz flores
4-5 semanas ap6s a germinacdo, e sementes maduras 3-4
semanas depois (Rivero ez a/. 2014). Em contrapartida, as
variedades tardias de laranja sio colhidas com mais de um
ano na 4rvore, e a maturagao dos frutos de alguns Quer-
cus demora quase dois anos. Na maturacio, o fruto para

[67] O conceito de ciclo de vida é substancialmente mais lato ("Ciclos de
vida das plantas de esporulacgdo livre").
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de crescer e adquire o fenétipo (cor, forma, composigao,
etc.) que lhe é caracteristico. A maior parte das sementes
(sementes ortodoxas) perde dgua, adquire resisténcia a
secura e entra em quiescéncia (suspensio do desenvolvi-
mento). Consoante as espécies, os frutos libertam as se-
mentes (frutos deiscentes) ou dispersam-se em conjunto
com estas (frutos indeiscentes). Reunidas as condi¢oes in-
ternas (e.g., quebra de dorméncia) e externas (condi¢des
ambientais adequadas), a semente germina e dd origem a
uma nova planta. As plantas anuais (e.g., cereais) e bienais
(e.g., cebola) vivenciam um tnico ciclo floral e um tnico
ciclo reprodutivo; as plantas perenes vérios (e.g., drvores

de fruto).

As estruturas envolvidas no ciclo reprodutivo
das angiospérmicas siao abordadas neste e no pré-
ximo capitulo ("Fruto e semente"). Os processos im-

plicados no ciclo reprodutivo das angiospérmi-
cas sio de tal modo complexos que a maioria da
terceira parte deste livio — "Il Biologia da reproducdo

Ciclos de vida" — lhes é dedicada. O estudo das estruturas

reprodutivas gimnospérmicas fica relegado para o ponto
"Ciclos de vida das plantas-terrestres".

CONCEITO, ESTRUTURA E SEXUALIDADE DA
FLOR

O que é uma flor?

A flor é ramo curto de crescimento determinado (bra-
quiblasto), com entrends muito curtos e folhas profunda-
mente modificadas (metamorfoseadas), onde se consuma
a reproducio sexuada nas angiospérmicas. Uma defini-
¢do similar, um pouco mais complexa, considera a flor
um eixo condensado de crescimento determinado, com
érgaos produtores de esporos (micro e/ou megasporin-
gios), rodeados ou nao por érgaos laminares estéreis (pe-
rianto) (Rudall & Bateman 2011). Para generalizar estas
defini¢oes ao registo fossil ¢ preciso adicionar um outro
critério: a presenca de carpelos, i.e., de megasporofilos fe-
chados. A hipétese de que a flor ¢ um ramo modificado, e
que todos os seus 6rgaos (excepto os primérdios seminais
e o recetdculo) sdo folhas modificadas, foi postulada pelo
polimata alemio Johann Wolfgang von Goethe [1749-
1832], em 1790 (Classen-Bockhoff 2001).

A interagio com os agentes poliniza¢io foi determi-

nante na evolugdo e na forma da flor ("Vetores e sistemas
). Neste sentido, a flor pode ser entendida

de polinizacdo
como uma adaptagao a polinizagao. Neste e no préximo
capitulo mostro que trés outras causas deixaram marcas
profundas na estrutura da flores atuais: as (i) vantagens
evolutivas da alogamia, evidentes na evolugiao de mal-
tiplas formas de hercogamia (e.g., separagao espacial de
estigmas e anteras); a (i) pressio de selecio exercida
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por herbivoros e parasitas traduzidas, por
exemplo, em vdrias solugdes de protecio
dos primérdios seminais (e.g., hipanto,
ovério infero e fruto); e a (iii) evolucao de
mecanismos especializados de dispersdo das
sementes, dos quais a enorme diversidade
dos frutos das angiospérmicas ¢ a melhor
prova.

Estrutura da flor

A flor completa tem quatro compo-
nentes (Figura 129):

Antipodas ===
D

{2) Miicleos polares ===w=- .

Tegumento interno ---=4==

Tegumento KtEmO « - wmuax

NUCEID = = e ammmm ammea
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Polen a germinar

{polen}
Etame

=~ Pistilo

=== Micra pilo

¢ Recetdculo — eixo caulinar muito cur-
to, frequentemente alargado, onde se
inserem as pegas florais;

* Perianto duplo — com sépalas e pétalas;

* Androceu — parte & da flor formada
pelo conjunto dos estames;

* Gineceu — parte ¢ da flor constituidas
pelos carpelos.

O recetdculo situa-se na parte proximal
da flor e o gineceu, no seu extremo distal,
sempre por cima dos estames. As flores 5% oo al
completas tém os dois sexos funcionais sao,
portanto, hermafroditas (= bissexuais). O
conceito de flor completa, a semelhanga do conceito de
folha completa, nao envolve inferéncias evolutivas. A des-
crigio das flores incompletas tendo por referéncia a flor

completa ¢ um mero artificio pedagdgico.

A partir do modelo de flor completa definem-se varios
tipos de flor incompleta:

* Flor nua — sem perianto;

* Flor estéril — nao funcional, pela auséncia de an-
tofilos (estames e carpelos) ou pelo facto destes nio
serem funcionais;

* Flor apétala — sem pétalas;

* Flor unissexual — apenas um dos sexos funcional e

Figura 127. Flores incompletas. Flores unissexuais nuas masculinas (A) e
femininas (B) de alfarrobeira. [Fotos do autor].

o e eme== Funiculo

Pega do
perianto

"7 Nectitio

Figura 129. Constituicdo da flor. N.b., representado um Unico verticilo periantal. [Adaptado

pecas do sexo nio funcional ausentes ou morfologi-
camente muito modificadas; as flores unissexuais po-
dem ser pistiladas (flores @) ou estaminadas (flor
3) (Figura 127);

* Flor séssil — nao possui pedinculo (ou pedicelo),

i.e., insere-se diretamente num no.

Expressao sexual

A expressao sexual (= sistemas sexuais) ¢ discutida em

profundidade no ponto "Sistemas de reproducdo”. Nesta

momento, ainda inicial, da exploragao da flor apresento

Figura 128. Dioicia no kiwi. Flores femininas de kiwi. Os estames (esta-
minddios) produzem pélen estéril. [Cortesia de Jorge Costa].
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os trés sistemas sexuais mais simples: (i) homoicia, (ii)
monoicia e (iii) dioicia (Quadro 41). As plantas de flores
hermafroditas dizem-se homoicas. As plantas monoicas
possuem flores exclusivamente unissexuadas, estando
ambos os sexos presentes num mesmo individuo; e.g.,
Fagaceae ¢ Betulaceae. As plantas dioicas tém também
flores unissexuadas, porém as flores &' e as @ ocorrem em
individuos diferentes; e.g., Salix (Salicaceae) «salgueiros»,
Populus (Salicaceae) «choupos», Morus alba (Moraceae)
«amoreira-branca», llex (Aquifoliaceae) «azevinhos» e
kiwi (Figura 128). As flores @ do kiwi produzem estames
com polen estéril (estaminddios, v.2.) com a fungao de
recompensa alimentar para os polinizadores. Nas flores
funcionalmente unissexuais — funcionalmente & ou 9
— observam-se estames e carpelos aparentemente funcio-
nais, ze., de morfologia “normal”, porém, por mecanis-
mos vérios, apenas um dos sexos é funcional. Pela mesma
ordem de razées podem-se utilizar as designacoes planta
funcionalmente monoica ¢ planta funcionalmente
dioica.

FILOTAXIA E SIMETRIA

Filotaxia floral

Quanto a filotaxia as flores podem ser (i) aciclicas, (ii)
hemiciclicas ou (iii) ciclicas. Nas flores aciclicas, as pecas
florais dispéem-se de forma alterna (uma por nd) e he-
licoidal; e.g., Nymphaea alba (Nymphaeaceae) «nentifar-
-branco» e Magnolia (Magnoliaceae) «magndlias» (Figura
130-A). Nas flores hemiciclicas (= filotaxia intermédia),
parte das pegas florais organiza-se em verticilos (duas ou
mais pecas por nd), as restantes sao alternas helicoidais;
e.g., Clematis (Ranunculaceae) «clematides». Esta condi-
G0 ocorre com alguma frequéncia porque as primeiras
sépalas do cilice ou todo o célice tendem a seguir a filota-
xia das folhas caulinares. Por conseguinte, se os nomofilos
forem alternos, o cdlice é muitas vezes aciclico enquanto a
corola é verticilada. Nas flores ciclicas (= de filotaxia ver-
ticilada), a condi¢do mais frequente nas angiospérmicas,
as pecas florais aparecem organizadas em verticilos (duas
ou mais por nd).

As flores hemiciclicas e ciclicas derivam de flores aci-
clicas (condi¢ao ancestral). As plantas de flores aciclicas
(Figura 130-A) estdo, por isso, concentradas nos grupos
mais proximos da base da grande drvore filogenética das
plantas-com-flor [Vol. II]. Ainda assim, as angiospérmi-
cas basais, as magnoliideas e as eudicotiledéneas basais,
trés grandes grupos muito antigos de angiospérmicas,
apresentam uma filotaxia varidvel, desde flores aciclicas a
flores ciclicas. As monocotileddneas sio sempre ciclicas
(Endress 2010). As eudicotiledéneas sao, genericamente,
hemiciclicas ou ciclicas. Alguns grupos evoluidos de an-
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Figura 130. Filotaxia aciclica primaria em Magnolia x soulangiana (Mag-
noliaceae) (A) e secundaria cameleira (B). N.b. gineceu apocarpico em
(A). [Fotos do autor].

giospérmicas com flores aciclicas descendem de ancestrais
de flores ciclicas: sio secundariamente aciclicas; ¢.g.,
Theaceae e Paconiaceae (Figura 130-B).

O desenvolvimento de verticilos estdveis nas flores
constituiu uma enorme aquisi¢ao evolutiva porque pos-
sibilitou @ posteriori a concrescéncia de pecas (e.g., corola
simpétala), a aderéncia de 6rgaos (e.g., gineceu e andro-
ceu nas orquideas e nas apocindceas) e a alteragdes na si-
metria da flor, com todas as vantagens que dai advieram
(e.g., intera¢do com insetos polinizadores e protecao do
ovario).

Simetria floral

A simetria floral ¢ um dos caracteres de maior im-
portincia taxonémica nas plantas-com-flor. Uma tipolo-
gia da simetria da flor estd explicitada no Quadro 27 e
na Figura 131. Os tipos de simetria s3o aplicados a flor
no seu todo, ao perianto (em particular a corola) ou,
por vezes, ao androceu. Nio sio necessariamente coin-
cidentes; e.g., embora a corola seja actinomorfica a flor
da oliveira ¢ bissimétrica porque s6 tem dois estames.
A simetria do gineceu é geralmente analisada de forma
independente das restantes pegas da flor (Citerne ez al.
2010). As quatro categorias de simetria da flor nio sio
totalmente discretas na natureza falando-se, entao, em
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Quadro 27. Simetria da flor (Citerne et al. 2010)
Tipo Descri¢do/exemplos (Figura 131)

Flor de simetria radial, i.e., qualquer plano divi-
de a flor em duas partes iguais. Nas flores acti-
nomorficas as pegas de cada verticilo sdo iguais
entre si e homogeneamente distribuidas em tor-
no do receptdculo. Condi¢do ancestral da qual
derivam os outros tipos de simetria; e.g., flor das
rosaceas.

Flor actinomérfica
(= flor regular, flor
polissimétrica)* **

Flor zigomérfica Flor de simetria bilateral, i.e., com um Unico pla-
(= flor monossimé-  no de simetria; e.g., grande parte das Lamiaceae
trica) e flores liguladas das compostas.

Flor com dois planos de simetria; e.g., Brassica-
ceae pelo facto de ter estames didinamicos e Pa-
paver rhoeas (Papaveraceae) «papoila-comum»
porque as pétalas externas sdo maiores do que as
internas. Sdo também bissimétricas as flores das
oledceas e begoniaceas.

Flor bissimétrica

Flor assimétrica Flor sem planos de simetria; e.g., Canna (Can-

naceae) «canas», Lonicera (Caprifoliaceae) «ma-
dressilvas» e Strelitzia reginae (Strelitziaceae).

* Frequentemente o conceito de flor actinomdrfica é alargado as flores
bissimétricas.

** Em alternativa, flor actinomorfa. Também se usa a combinagdo “flor
zigomorfa” em vez de “flor zigomorfica”.

flores quase actinomorficas ou ligeiramente zigomorficas,
por exemplo.

A simetria da flor estd relacionada com o sistema de
polinizacio e o tipo vetor polinico ("Vetores e sistemas de
polinizacdo"). As flores actinomorficas entomoéfilas sio
pouco seletivas quanto aos insetos polinizadores, que
acedem ao pélen vindos de qualquer dire¢ao. A zigomor-
fia evolui, de forma independente, milhares de vezes a
partir de flores actinomérficas — 38 familias de angios-
pérmicas tém zigomorfica (Westerkamp & Classen-Bo-
ckhoff 2007). O sucesso da zigomorfia tem duas causas
explicadas noutras partes deste livro: incremento da (i)
polinizac¢io-cruzada e das (ii) taxas de especiagio e diver-
sificacdo (vd. Sargent 2004, Vol. II). 7axa muito diversos
como as orquiddceas, faboideas, lamiales ou compostas
tém flores zigomoficas, facto consistente com a hipétese
de que a zigomorfia aumenta as taxas de especiagdo. Os
himenédpteros sio os polinizadores mais frequentes das
flores zigomérficas. As flores assimétricas rareiam na na-
tureza, facto que estard relacionado com a preferéncia dos
insetos polinizadores por formas simétricas.

RECETACULO

O recetaculo®® (= eixo floral ou tilamo) ¢ um bra-
quiblasto, ou seja um caule muito curto, mais largo do
que o pedicelo, de entrends muito curtos, no qual se in-

[68] Recordo que o termo recetdculo ¢ ainda utilizado para designar alguns
tipos particulares de eixos de inflorescéncia, geralmente em forma de disco,
taga ou copo, Como acontece nas fam. Eup/ﬂorbiacme, Moraceae e Asteraceae.
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Figura 131. Simetria da flor. A) Flor actinomérfica de Calystegia soldane-
Ila (Convolvulaceae). B) Flor bissimétrica Papaver rhoeas (Papaveraceae)
«papoila-comum». C) Flor zigomorfica de Gmelina arborea (Lamiaceae).
D) Flor assimétrica de Lonicera periclymenum subsp. hispanica (Caprifo-
liaceae) «madressilva». [C) Guiné-Bissau, fotos do autor].

serem as pecas que constituem a flor. Do recetdculo di-
vergem tragos (feixes vasculares) a abastecer cada umas
das pecas da flor. As sépalas tém, geralmente, tantos feixes
como as folhas. As pétalas e os estames apenas um. Os
carpelos 1, 3 ou 5 feixes (Khan 2002). A ramificagio dos
feixes varia com o 6rgao, sendo mais pronunciada nas
pecas do perianto.

Os entrenés do receticulo podem alongar-se de forma
diferenciada e dar origem a diferentes estruturas. Por
exemplo, o entrené que separa a corola do androceu estd
alargado em muitas Caryophyllaceae constituindo um an-
toforo (Figura 225). Se este alongamento ocorre entre o
androceu e o gineceu forma-se um ginéforo, como acon-
tece na alcaparra. No recetdculo podem ainda diferen-
ciar-se gibas (pequenas bolsas) e espordes recetaculares
(estruturas mais longas do que as gibas); e.g., Tropaeolum
majus (Tropaeolaceae) (Weberling 1992). Os esporoes
recetaculares desempenham uma fungio andloga aos es-
porobes corolinos e calicinais, oferecem recompensas em
néctar a insetos polinizadores.

PERIANTO

Definicao. Tipos e concrescéncia

Num sentido lato, constitui o perianto o conjunto
dos antofilos estéreis. Quando presente, o perianto cor-
responde ao verticilo ou aos verticilos anteriores e mais
externos da flor (Figura 133, Figura 132). Na grande
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maioria das angiospérmicas, as pecas do perianto evo-
luiram a partir de brécteas (Ronse De Craene 2010). As
pétalas derivadas de estames sao um cardcter raro e secun-
ddrio; e.g., cultivares roseiras (Rosa, Rosaceae) com pétalas
dobradas (as roseiras selvagens tém sempre 5 pétalas).

As flores aclamideas (= flores nuas) nio tém perianto.
As flores com perianto dizem-se clamideas. Reconhecem-
-se dois tipos de flores clamideas ciclicas: (i) haplocla-
mideas e (ii) diploclamideas, respetivamente com um
ou dois verticilos periantais. As plantas diploclamideas,
por sua vez, repartem-se por dois tipos: (i) flores homo-
clamideas tém pegas periantais iguais, (ii) flores hetero-
clamideas (= diclamideas, de perianto duplo) possuem
cilice e corola. Num sentido estrito, o termo perianto
s6 deve ser aplicado a plantas heteroclamideas. As flores
de perianto simples'®, i.e., de perianto indiferenciado
(com as pegas todas iguais) tém perigénio, tal é o caso da
maioria das flores aciclicas, e das flores haploclamideas e
homoclamideas.

O perianto simples pode ser primdrio, ou resultar
da perda evolutiva de sépalas ou pétalas (perianto sim-
ples secunddrio). A distingao destas trés condigoes nao é
imediata. O perianto simples primdrio tem uma grande
expressao nas angiospérmicas basais, nas magnoliideas e
nas monocotiledéneas, estando geralmente associado a
filotaxia helicoidal (flores aciclicas) ou a flores trimeras
(Ronse De Craene 2010). Este cardcter surge ainda em
algumas familias de eudicotiledéneas basais; e.g., varios
géneros de Ranunculaceae. As pétalas e, implicitamen-
te, o perianto duplo, evoluiram de forma independente
em vdrias linhagens de angiospérmicas, a partir de flores
haploclamideas ou homoclamideas; a partir de tépalas,
portanto. Raramente evoluiram de estamindédios em
grupos que previamente haviam perdido as pétalas (e.g.,
Caryophyllales e alguns taxa de Rosales) (Ronse De Craene
2010). A transigao entre bricteas e sépalas nas flores he-
teroclamideas nem sempre ¢ clara; e.g., cameleira (Figura
130-B). O mesmo pode acontecer entre as sépalas e as
pétalas. Algumas familias de plantas apresentam mais de
um verticilo corolino; e.g., Berberidaceae.

A concrescéncia das pegas dos verticilos periantais,
i.e., a unido de tépalas, de sépalas ou de pétalas, desen-
volvendo-se e crescendo em conjunto, é um cardcter de
imenso interesse taxonémico. Admite-se que a concres-
céncia das pecas periantais reduz as perdas de néctar por
evaporacio, dificulta o acesso de parasitas e predadores
a0 néctar ¢ ao ovdrio e seleciona polinizadores. A selegiao
de polinizadores tem, como veremos, assinaldveis vanta-
gens ("Autogamia facilitada"). A evolugdo da simpetalia teve
a posteriori duas outras consequéncias tremendas na evo-
lugdo das plantas-com-flor: abriu caminho a zigomorfia
e incrementou a probabilidade de se estabelecerem sis-
temas de co-evolugio planta-polinizador (Citerne ez al.

[69]  As designagoes “perianto simples” e “perianto duplo” sdo inconsistentes
na bibliografia. Neste texto sdo usadas para diferenciar flores com pegas perian-
tais, respetivamente, de um ou de dois tipos.
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Figura 133. Representagdo diagramatica dos tipos de perianto. A) Flor
aclamidea. B) Flor haploclamidea. C) Flor homoclamidea. D) Flor diplo-
clamidea. N.b. Sépalas e tépalas representadas a verde; pétalas a pur-
pura. [Original].

Figura 132. Tipos de perianto. 1. e 2. Flor heteroclamidea de Erysimum
cheirii (Brassicaceae) «goivo». 3. Flor haploclamidea de Ulmus minor
(Ulmaceae) «ulmeiro». 3. Flor hermafrodita nua de Fraxinus angustifo-
lia (Oleaceae) «freixo-de-folhas-estreitas». 4 Flor &' nua de Salix (Salica-
ceae) «salgueiro» na axila de uma bractea. 5. Flor @ nua de Salix na axila
de uma bractea [Coutinho 1898].

2010). Um conjunto tio significativo de vantagens ex-
plica por que razio a concrescéncia das pecas do perianto
surgiu de forma independente e se generalizou em tantos
grupos de angiospérmicas

Merismo. Orientagao das pegas periantais

O merismo refere-se a0 niumero de pegas por verticilo
periantal. As flores dimeras, trimeras, tetrimeras, penta-
meras ou de merismo indeterminado sio os tipos mais
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frequentes. As flores aciclicas tém um merismo indeter-
minado. Nas magnoliideas e nas eudicotiledéneas basais
ocorrem com frequéncia plantas dimeras (e.g., Laura-
ceae e Buxaceae), e nas monocotiledéneas flores trimeras
(Figura 135, Figura 147-D). As flores das eudicotiledé-
neas sio, genericamente, tetrAmeras (e.g., Brassicaceae) ou
pentdmeras (e.g., condigdo dominante). O desenvolvi-
mento da pentameria ¢ uma momento chave da histéria
evolutivas das angiospérmicas [Vol. II] (Doyle 2012).

A maioria das eudicotileddneas pentdmeras exibe duas
sépalas inferiores, duas laterais e uma superior. Uma vez
que as pétalas alternam com as sépalas, uma das pétalas é
inferior (anterior ou abaxial), duas sio laterais e as duas
restantes superiores (posteriores ou adaxiais) (Ronse De
Craene 2010). Nas flores zigomérficas com ldbio infe-
rior este pode resultar da modificacio da pétala inferior
(e.g., Caesalpinioideae [Fabaceael), ou da concrescéncia da
pétala inferior com as duas pétalas laterais (e.g., Lamia-
ceae). As Faboideae (Fabaceae) escapam a este padrio: tém
duas pétalas inferiores (unidas numa quilha), duas laterais
(asas) e uma superior (estandarte)?. As flores tetrAmeras
geralmente apresentam duas sépalas alinhadas com o eixo
onde se inserem (posi¢io mediana) e duas sépalas trans-
versais. As pétalas, ao alternarem com as sépalas, tomam
uma posi¢ao obliqua. A orientacdo das pegas do perianto
nas monocotiledéneas é mais varidvel do que nas eudico-
tiledédneas (Ronse De Craene 2010).

Perigonio

Designa-se por perigénio o conjunto das tépalas,
i.e., dos antofilos estéreis das flores de perianto simples
primdrio. As tépalas podem ser sepaloides ou petaloides.
A restante terminologia relativa ao perigénio é andloga a
aplicada as flores com perianto descrita em seguida. Exis-
tem perigonios dialitépalos e sintépalos, unha e limbo nas
tépalas dos perigénios dialitépalos, e assim por diante.
Como se referiu anteriormente, algumas flores haplocla-
mideas perderam o verticilo das pétalas ou das sépalas no
decurso da sua histdria evolutiva. O conceito de tépala
nio deve ser aplicado a estes casos; e.g., flores das Ama-
ranthaceae e flores tubulosas e liguladas de Anthemis (As-
teraceae).

Perianto duplo

Cdlice

O cilice ¢ o conjunto das sépalas, as pecas florais do
verticilo mais externo de um perianto duplo. O cdlice de-
sempenha duas importantes fungoes: (i) proteger os verti-
cilos mais interiores da flor no botéo floral e (ii) produzir
fotoassimilados para serem consumidos pelas da pegas

[70]  E, implicitamente, uma sépala inferior, duas laterais, e duas sepalas su-
periores.
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Figura 135. Merismo. Flores dimeras de loureiro em botdo. [Foto do
autor].

Figura 134. Morfologia do célice. A) Calice reduzido a um papilho de
pelos num fruto de Taraxacum sp. (Asteraceae). B) Calice acrescente de
Trifolium tomentosum (Fabaceae). C) Physalis peruviana (Solanaceae);
n.b., fruto (uma baga) envolvido por um calice sinsépalo acrescente.
[Fotos do autor].

flor. As sépalas geralmente tém uma consisténcia herbd-
cea, cor esverdeada e desempenham a funcio fotossinté-
tica. Com frequéncia encontram-se tricomas, glindulas
e estomas a revestir a superficie exterior das sépalas. No
calice petaloide as sépalas assemelham-se as pétalas. Por
vezes, o cdlice apresenta-se reduzido a uma coroa de es-
camas, sedas (pelos rigidos e fortes) ou de pelos, simples
(nao ramificados) ou plumosos (se ramificados). O célice
de pelos das Asteraceae, Dipsacaceae e Valerianaceae leva o
nome de papilho , uma adaptagio a dispersio pelo vento

(Figura 134-A).
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A concrescéncia do cdlice é um cardcter de grande in-
teresse taxonémico. Reconhecem-se dois tipos:

* Cilice dialissépalo — com sépalas livres; e.g., muitas
rosideas;

¢ Cilice sinsépalo (= gamossépalo) — com sépalas
concrescentes, e., soldadas entre si; comum nas fa-
milias de asterideas.

Outros caracteres taxondmicos muito valorizados no
estudo do cdlice sdo a (i) consisténcia, a (ii) forma e a (iii)
duragao. Quanto a consisténcia o cdlice pode ser herbd-
ceo, escarioso, membranoso, etc. Quanto a forma: cam-
panulado, tubuloso, bilabiado, etc. E quanto a duragio:
caduco ou persistente (visivel ainda no fruto). Nas Physa-
lis (Solanaceae) (Figura 134-C), na familia tropical Dipte-
rocarpaceae e em alguns Trifolium (Fabaceae), entre outras
angiospérmicas, o cdlice ¢ acrescente porque continua a
crescer apos a fecundagdo. Nos trevos da secgao Vesicaria
(e.g., T fragiferum «trevo-morango» e 1. tomentosum) o
cdlice incha e toma a forma de um balio de modo a faci-
litar a dispersdo das sementes pelo vento (Figura 134-C).

Corola

O conjunto das pétalas designa-se por corola. Na flor
completa, a corola situa-se entre os verticilos do clice
e do androceu. As pétalas geralmente alternam com as
sépalas. Nas plantas polinizadas por insetos, as pétalas
sao, normalmente, maiores, mais delicadas e coloridas
do que as sépalas porque tém a fungao de atrair animais
polinizadores. A cor destas pegas periantais depende da
concentragio e tipo de pigmentos — e.g., antocianinas,
carotenoides, betalainas e flavonoides — que se acumulam
nos vacuolos células da epiderme ou do mesofilo. Nor-
malmente, a superficie das pétalas ndo tem estomas e estd
coberta de papilas. A superficie pode ainda apresentar-
-se ornada com guias nectariferas e/ou de pélen — ¢.g.,
linhas e manchas de cor ultravioletas e linhas de trico-
mas — a indicar a localizagao de recompensas aos insetos
polinizadores. Na corola diferencia-se um sem nimero
de estruturas corolinas, por regra envolvidas na atragio
(e.g., coroa) ou selecao de polinizadores (e.g., palato), ou
no fornecimento de recompensas nectariferas (e.g., gibas
e espordes) (Quadro 28, Figura 136). Nas plantas polini-
zadas pelo vento (anemofilas) as pétalas sdo, geralmente,
diminutas ou estao ausentes.

Quanto a concrescéncia reconhecem-se dois tipos de
corola:

* Dialipétala — de pétalas livres (nao soldadas entre si)
(Figura 131-B);

* Simpétala (= gamopétala) — com todas as pétalas
concrescentes formando um tubo, mais ou menos
longo, a partir da base (Figura 131-A, C, D).

Nas pétalas livres das corolas dialipétalas reconhecem-

-se uma unha e um limbo. A unha corresponde a parte
inferior, mais estreita e por vezes descorada, por onde se
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Quadro 28. Estruturas corolinas.

Tipo Descrigdo (Figura 136)

Coroa Apéndice circular, inteiro a fimbriado (dividido em muitos
segmentos finos), resultante da concrescéncia total ou par-
cial de expansdes da corola (e.g., Passiflora, Passifloraceae)
ou do perigonio (e.g., Narcissus, Amaryllidaceae), ou da co-
nivéncia (encosto) de expansdes de pétalas (e.g. conivéncia
de escamas das pétalas em algumas espécies de Silene, Ca-
ryophyllaceae) ou tépalas livres.

Palato Saliéncia na corola que fecha a fauce (= entrada do tubo da
corola) ao exterior, comum nas corolas personadas; e.g. Li-
naria e Antirrhinum (Plantaginaceae).

Gibas Pequenas bolsas localizadas na base do tubo da corola ou do
calice, geralmente providas de uma recompensa nectarifera;
e.g., Antirrhinum (Plantaginaceae).

Espordes Estrutura conica, cilindrica ou em forma de saco, fechada no
apice distal, mais longa do que as gibas, situada na base de
uma pétala (e.g., Aquilegia, Ranunculaceae) ou resultante
da concrescéncia de mais de uma pétala (e.g., Linaria, Plan-
taginaceae), geralmente contendo uma recompensa em
néctar. O espordo pode ter origem no célice (espordes calici-
nos) ou no recetdculo (espordes recetaculares).

Ovario Estigma

Estame \l\:\g '/
s,

{
il

Figura 136. Estruturas diferenciadas na corola. A) Coroa em Passiflora
edulis (Passifloraceae) «maracujazeiro» localizada entre a corola e o
androceu. B) Coroa em (Narcissus pseudonarcissus subsp. nobilis, Ama-
ryllidaceae). C) Flor com giba e palato de Antirrhinum linkianum (Plan-
taginaceae). D) Espordo corolino em Linaria elegans (Plantaginaceae).
N.b. corola actinomérfica em A) , perigdnio actinomérfico em D) e corola
zigomorfica em B) e C). [Fotos do autor].
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Quadro 29. Tipos especiais de corola.

Tipo

Descri¢do/exemplos (Figura 137)

Corola dialipétala

Crucifera

Papilionacea

Rosacea

Corola actinomorfica, de 4 pétalas com unha mais ou me-
nos longa e limbos dispostos em cruz. Caracteristica da
fam. Brassicaceae.

Corola zigomérfica, de 5 pétalas; a superior (estandarte)
geralmente levantada, de maior dimensé&o e envolvendo
as restantes 4 no botdo; as 2 pétalas laterais (asas) por
vezes ligeiramente soldadas a quilha (e.g., em Vicia); as 2
pétalas inferiores concrescentes numa pega com a forma
da quilha de um barco (quilha ou carena). Corola carac-
teristica da subfam. Faboideae (Fabaceae) (Figura 156).

Corola actinomorfica, de 5 pétalas com unha curta e lim-
bo largo. Caracteristica da familia das rosaceas.

Corola simpétala

Afunilada

Assalveada
(= corola
hipocrateri-
forme)

Campanu-
lada

Corola actinomérfica em forma de funil, com as pétalas
concrescidas em todo o comprimento. E.g., Convolvulus
(Convolvulaceae) «corriolas».

Corola actinomérfica, de tubo longo e estreito, e regido
distal de concrescéncia variavel e mais ou menos patente
(perpendicular ao tubo). E.g., Nicotiana tabacum (Sola-
naceae).

Corola actinomérfica, de tubo mais ou menos longo, ra-
pidamente alargado na base na forma de um sino. E.g.,
Campanula (Campanulaceae) «campanulas».

Bilabiada

Ligulada

Personada

Rodada

Tubulosa

Unilabiada

Urceolada
(= corola
gomilosa)
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Corola zigomorfica, de fauce aberta e tubo mais ou me-
nos longo, com as pétalas concrescentes em dois labios
(3 num labio inferior e 2 num labio superior). Caracteris-
tica da fam. Lamiaceae (com excegdes).

Corola zigomorfica, de tubo curto, com um labio alonga-
do, em forma de lingua e dentado na extremidade (cada
dente correspondendo a uma pétala). Frequente na fa-
milia Asteraceae.

Corola zigomérfica, bilabiada, de fauce fechada por uma
saliéncia do labio inferior (palato), frequentemente pro-
vida de gibas ou de espordes. E.g., Antirrhinum (Planta-
ginaceae) «bocas-de-lobo».

Corola actinomorfica, de tubo curto, e regido distal de
concrescéncia varidvel, mais ou menos longa e patente
(perpendicular ao tubo). E.g., Solanum tuberosum (Sola-
naceae) «batateira».

Corola actinomérfica de tubo comprido, mais ou menos
cilindrico, e segmentos pequenos. E.g., frequente, entre
outras familias, nas Asteraceae.

Corola zigomorfica, de fauce aberta e tubo mais ou me-
nos longo, com um Unico labio. Nas Orchidaceae e em
certas Fabaceae tropicais (e.g., Clitoria) o ovario sofre
uma rotagdo de 180°, correspondendo o labio a pétala
superior (designada por labelo entre as orquidaceas); as
flores que evidenciam uma tor¢do do ovario dizem-se
resupinadas.

Corola actinomérfica, bruscamente alargada num tubo
bojudo, estreitado na fauce, e com segmentos muito
curtos. E.g., Arbutus unedo (Ericaceae) «medronheiro».

Figura 137. Tipos de corola. 1 — Corola crucifera. 2 — Pétala de corola crucifera (n.b., unha comprida). 3 — Corola rosacea. 4 — Pétala bilobada de
uma corola rosacea. 5 — Corola papaveracea (ndo discutida no texto, n.b., célice duas sépalas caducas aquando da abertura da flor). 6 — Corola
papiliondcea. 7 — Corola urceolada. 8 — Corola campanulada. 9 — Corola afunilada. 10 — Corola cravinosa (ndo discutida no texto). 11 — Pétala de
corola cravinosa. 12 — Corola personada (n.b., fauce fechada por um palato, retirado na segunda figura). 13 — Corola ligulada. 14 — Corola tubulosa
(n.b., estigmas a emergirem acima de um tubo formado pela concrescéncia das anteras [estames sinantéricos]). 15 — Corola rodada. 16 — Corola
bilabiada (n.b., giba na base da corola e labio inferior com trés l6bulos correspondentes a trés pétalas). [Coutinho 1898].
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faz a inser¢io da pétala no recetdculo. Atinge uma di-
mensio assinaldvel nas Brassicaceae e nas Caesalpinioideae
(Fabaceae) (Figura 137-2). A parte terminal, geralmente
laminar das pétalas constitui o limbo. As corolas diali-
pétalas podem ter algumas pétalas soldadas entre si (e.g.,
corola papiliondcea, com 2 pétalas parcialmente unidas
formando uma quilha) porém nunca formam um tubo
na base. A corola dialipétala de muitas Malvaceae e das
Theaceae, entre outras familias, confunde-se facilmente
com uma corola simpétala porque as pétalas estao ad-
nadas, na base, a um tubo formado pela concrescéncia
dos filetes. Nas corolas simpétalas, a por¢ao livre de uma
pétala é designada por segmento e a entrada do tubo por
fauce.

A forma da corola é muito varidvel. Alguns tipos me-
recem designagoes particulares (Quadro 29, Figura 137).
A corola ¢ ainda classificada quanto a coloragao, odor e
duracio (caduca ou persistente).

Ptixia, estiva¢io e disposicao das pegas do
perianto

A medida que os primérdios das folhas ou dos antofi-
los estéreis (tépalas, sépalas ou pétalas) crescem no interior
das gemas, as suas margens sobrepoem-se e comprimem-
-se. A ptixia”" refere-se & forma como os primoérdios se
dobram, individualmente, nas gemas. Ao nivel da flor, a
nogdo de ptixia normalmente s6 se aplica as pétalas ou
tépalas. Os tipos mais frequentes de ptixia estao descritos
no Quadro 30 e esquematizados na Figura 138.

A estivagao (= prefloragao) versa o estudo da dis-
posicio dos antofilos estéreis uns em relagio aos outros
(no mesmo verticilo) no interior das gemas. E um con-
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ceito andlogo ao de vernagdo (a terminologia ¢ comum,
embora mais vasta; "Ptixia e vernacio" da folha). Tem um
grande interesse taxonémico porque faxa filogenetica-
mente préximos tém tendéncia a partilhar o mesmo tipo
de estivagao; e.g., a estivagdo ¢ distinta em cada uma das
trés subfamilias em que se dividem as leguminosas. Reco-
nhecem-se trés tipos fundamentais: aberta, imbricativa e
valvar (Quadro 31, Figura 139). A estiva¢io imbricativa
¢ muito diversa. Num perianto duplo, o cdlice e a corola
nao partilham, obrigatoriamente, 0 mesmo tipo de esti-
vacao.

HiraNTO

O hipanto (= tubo floral) é uma estrutura continua,
em forma de disco, taga, cdlice ou tubo, que rodeia e en-
volve o gineceu nas flores periginicas de ovério stpero,
ou que emerge na extremidade nas flores periginicas de
ovario infero (Figura 148). Nas flores com hipanto —
flores periginicas — as pecas do perianto e os estames

[71]  Muitos autores nio distinguem ptixia de estivagao.
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Quadro 30. Tipos de ptixia da folha e pegas periantais
Tipo Descrigdo (Figura 138)

Condupli- Folhas ou pegas periantais dobradas pela nervura mé-

cada dia com as duas abas encostadas; tipo mais frequente
nas plantas-com-flor; e.g., folhas de Quercus (Fagaceae)
«carvalhos» e de Prunus avium (Rosaceae) «cerejeira».

Convoluta Folhas ou pecas periantais enroladas longitudinalmente

(= convolu- sobre si mesmas e de corte transversal em espiral; geral-

tosa) mente encapsulam no seu interior as folha que se lhes
seguem; e.g., folhas de Tulipa (Liliaceae) «tulipas, tipo
dominante nas folhas de Poaceae.

Circinada Folhas ou pegas periantais enroladas longitudinalmente

em espiral em direcgdo ao apex; e.g., folhas dos pteri-

ddfitos.

Enrugada As folhas ou as pegas periantais amarfanhadas por pre-

gas irregulares; e.g., corola de Papaver (Papaveraceae)

«papoilas» e das Lythraceae.

Involuta Abas das folhas ou pegas periantais enroladas para a
(= involutiva) pdagina superior; e.g., Populus (Salicaceae) «choupos» e
Viola (Violaceae) «violetas».

Revoluta Abas das folhas ou pegas periantais enroladas para a pa-
(= revolutiva) gina inferior; e.g., folhas de Rosmarinus officinalis (La-
miaceae) «alecrim».

Plicada Abas das folhas ou pecas periantais dobradas ao longo
de vdrias pregas longitudinais, de modo que o seu cor-
te transversal seja em zigzag; e.g., folhas das Arecaceae
«palmeiras» e de muitas plantas com folhas de nervagao
palmada.

Figura 138. Ptixia. A) Tipos de ptixia: i) circinada, ii) enrrugada, iii) con-
duplicada, iv) involuta, v) revoluta, vi) reduplicada, vii) aplanada, viii)
convoluta, ix) plicada. B) Ptixia revoluta das folhas em gomos foliares de
Populus nigra (Salicaceae). C) Ptixia plicada em gomos de Platanus orien-
talis (Platanaceae). [A) Weberling (1992); B e C) fotos do autor].
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Quadro 31. Tipos de estivagdo
Tipo Descrigdo (Figura 139)
Tipos maiores

Aberta As folhas ou as pegas periantais ndo se alcangam.

Imbricativa As folhas ou as pegas periantais de margens mais ou me-
nos sobrepostas.

Valvar As folhas ou as pegas periantais tocam-se pelas margens,

sem se sobreporem; e.g., corola de Vitis (Vitaceae) «vi-
deira».

Subtipos relevantes de estivacao imbricativa

Contorcida Cada folha ou pega periantal cobre a margem da peca

(= contorta) seguinte, sendo a outra margem coberta pela da peca
anterior, encontrando-se o conjunto enrolado helicoidal-
mente, para a esquerda ou para a direita; e.g., corolas de
Oxalis pes-caprae (Oxalidaceae) «erva-pata», de Apocyna-
ceae, Linaceae e Convolvulaceae.

Quincuncial Perianto pentdamero com duas das pegas completamente
externas e outras duas completamente internas, a quinta
cobre uma interior com uma das suas margens e tem a
outra coberta pela margem de uma das pecas exteriores;
e.g., corolas de Digitalis (Scrophulariaceae) «dedaleiras» e
Dianthus (Caryophyllaceae) «cravinas».

Coclear Perianto pentdmero com uma pega totalmente externa,

outra totalmente interna, e as trés restantes com uma
margem interna e outra externa; e.g., corola das Faba-
ceae. Reconhecem-se dois tipos de estivagdo coclear:

(i) carenal (= coclear ascendente) — prefloragdo da subfam.
Caesalpinioideae (Fabaceae) em que a quilha (= carena)
cobre as asas, e as asas se sobrepdem ao estandarte;

(ii) vexilar (= coclear descendente) — prépria da subfam.
Faboideae (Fabaceae) onde a pega de maior dimensdo — o
estandarte — cobre as restantes pecas, e a quilha esta por
dentro das asas.

inserem-se, geralmente, no bordo deste. O hipanto pode
assemelhar-se pela cor com o cilice ou a corola dificultan-
do a sua identificagio (e.g., Grossulariaceae e Onagraceae).
A presenca de hipanto ¢ frequente nas plantas-com-flor.
Em muitas espécies aloja nectdrios na sua superficie in-
terior funcionando como uma “cisterna” de néctar (e.g.,
Prunus, Rosaceae) (Figura 140). O hipanto serve também
para afastar potenciais predadores dos primérdios semi-
nais e separar os estames dos estigmas, promovendo a po-
linizagao cruzada.

O hipanto evoluiu de forma independente em muitos
grupos de plantas-com-semente, tendo origem numa ex-
pansio do recetdculo (recetdculo alargado, hipanto s.str.;
e.g., Rosaceae), ou na adnagio, pela base, das pecas do
perianto e dos filetes (e.g., Thymelaeaceae). Alguns autores
preferem designar esta dltima estrutura por pseudo-hi-
panto. A distingao do hipanto s.str. e do pseudo-hipanto
nao ¢ ficil. Para complicar ainda mais o tema, nas flores
simpétalas de estames epipétalos o tubo da corola inclui
tecidos dos estames, o que o aproxima do conceito de
hipanto. Para usar de forma minimamente consistente o

Manual de Botinica

Figura 139. Estivacdo. A) Tipos de estivagdo: i) aberta, ii) valvar, iii) con-
torcida, iv) carenal, iv) vexilar, vi) quincuncial. B) Estiva¢do contorcida em
Cascabela thevetia (Apocynaceae). C) Estivagdo quincuncial em maciei-
ra. D) Estivacdo carenal em Cercis siliquastrum (Fabaceae, Caesalpinio-
ideae); n.b. que em botdo as asas cobrem o estandarte e a quilha se
sobrepdem as asas. E) Estivacdo vexilar em Lathyrus latifolius (Fabaceae,
Faboideae); n.b. ao fundo, nos botdes, estandarte cobre toda a corola.
[A) original; B a E) fotos do autor].

Figura 140. Hipanto de Prunus lauroceraus (Rosaceae). N.b., os Prunus
tém ovario supero; o hipanto acumula néctar segregado em nectérios
embutidos na parede interna; a cor laranja alaranjada colabora na atra-
¢do de polinizadores. [Foto do autor].
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conceito de hipanto é conveniente, pelo menos, nio o
confundir com receticulo.

ANDROCEU

Estrutura e fun¢ao dos estames

O estame ¢ o 6rgao masculino da flor. Juntos consti-
tuem o androceu. Na flor completa, o androceu situa-se
entre a corola e o gineceu. Os estames produzem pélen,
secundariamente podem atrair polinizadores (Figura
142), segregar néctar (Figura 144-7) ou servirem de re-
compensa alimentar a polinizadores pouco especializados
(e.g., coledpteros).

Os estames sao constituidos por:

* Filete — parte estéril dos estames, normalmente fila-
mentosa, que sustem a antera;

* Antera — parte dos estames onde se forma e estd con-

tido o pélen.

O filete insere-se no dorso (anteras dorsifixas) ou na
extremidade (anteras basifixas) da antera (Figura 229-
A). O basculamento da antera na inser¢io do filete facilita
a libertacdo e a dispersao do pélen. Nas anteras geralmen-
te reconhecem-se duas tecas aglutinadas pelo conectivo,
um prolongamento do filete percorrido por um feixe
vascular. Algumas familias dispoem de uma dnica teca
tértil (e.g., Cannaceae e malviceas Malvoideae e Bomba-
coideae); noutras o conectivo prolonga-se para além das
tecas (e.g., Violaceae). Por norma compdem cada teca
dois sacos polinicos, separados por um septo, perfazen-
do 4 sacos polinicos por antera. Em termos evolutivos, os
sacos polinicos s3o interpretados como microsporingios
(= esporingios ) e os estames microsporofilos (= esporo-
filos &), i.e., como folhas modificadas que suportam mi-
crosporingios. Atualmente evita-se alargar o conceito de
estames 2 estruturas reprodutivas & das gimnospérmicas
porque as suas relagoes evolutivas nio estao clarificadas
("Ciclo de vida das gimnospérmicas").

Os estaminédios sio estames estéreis, geralmente
com um papel importante na atragao de polinizadores
(e.g., pela cor, pela producio de néctar ou de odores). O
exemplo do kiwi foi anteriormente mencionado (Figura
128). Nas Lecythidaceae, uma familia tropical de grande
importancia ecoldgica e econémica na América do Sul,
um grande nimero de estaminddios estao fundidos
numa espécie de capuz a proteger, os estames férteis, o
estilete e o estigma (Figura 141).

As anteras maduras sdo constituidas por 4 camadas ce-
lulares (Figura 143, Figura 277). Exteriormente, a antera
¢ envolvida por uma epiderme especializada, o exotécio.
Por debaixo da epiderme encontra-se o endotécio (=
camada mecinica). Préximo da antese, as paredes celu-
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Figura 142. Fungdes dos estames. Flores de Callistemon citrinus (Myrta-
ceae) com estames indefinidos, longos e atrativos, que funcionam como
chamariz para os polinizadores. [Foto do autor].

Figura 141. Estaminddios em Lecythis minor (Lecythidaceae). N.b., capuz
de estaminddios monadelfos a cobrir um androceu de estames férteis
indefinidos. [Cartagena, Colombia; foto do autor].

Figura 143. Estrutura da antera madura em corte transversal (represen-
tacdo esquematica). N.b. 2 tecas e 4 sacos polinicos (microsporangios)
com graos de pdlen; os dois sacos polinicos de cada antera sdo confluen-
tes na maturidade; no centro da imagem o conectivo a ligar as duas tecas
(a); o tapetum em desagregacdo esta representado por uma fiada de
pontos a revestir a parede interna de cada saco polinico (b); as células
com paredes espessadas do endotécio por dentro da epiderme (camada
mais externa) (c). [Extraido de Maheshwari (1950)].

lares do endotécio engrossam rompendo-se em seguida
de modo a permitir a deiscéncia do pélen. A camada in-
termédia (middle layer), localizada entre o endotécio e
o tapetum, tem 1 ou 2 células de espessura. O tapetum
(tapete), um tecido constituido por células secretora me-
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tabolicamente muito activas, alimenta os graos de pélen
e as células que lhe deram origem, e auxilia na formacao
da esporoderme ("Pélen"). Cada antera madura tem 4 ca-
vidades (I6culos) preenchidas com pélen que correspon-
dem a outros tantos sacos polinicos.

Nidmero, forma, inser¢ao e posigao

Quanto ao nimero os estames podem ser:

* Definidos — estames em nimero igual ou inferior ao
dobro do niimero de pétalas; e.g., asterideas;

* Indefinidos — estames em nimero superior ao do-
bro do niimero de pétalas; as flores com estames in-
definidos dizem-se polidndricas; ¢.g., muitas mag-
noliideas, rosiceas e as mirtdceas (Figura 142).

Os filetes, quanto a forma, podem ser alados (com
asas), capilares (quando muito delgados), etc. As anteras,
por sua vez, podem ser globosas, lineares, etc. Os estames
dizem-se petaloides se semelhantes a pétalas.

A insergao dos filetes no recetdculo pode ser verti-
cilada ou alterna helicoidal. Se verticilada, os estames
apresentam-se organizados num ou dois verticilos, rara-
mente mais (e.g., algumas monocotiledéneas) (Ronse De
Craene 2010). Nos grupos mais antigos de angiospérmi-
cas (e.g., clado das magnoliideas) os estames dispoem-se
helicoidalmente, como é préprio das flores aciclicas, e o
filete pouco se distingue da antera.

Os estames de uma flor, quando comparados entre si,
podem ser: (i) iguais — na forma e no tamanhos; (ii) desi-
guais — distintos na forma e no tamanho. Dois casos de
estames desiguais tém especial interesse taxonémico: (i)
estames didindmicos — 4 estames, 2 compridos ¢ 2 mais
curtos, tipo frequente na fam. Lamiaceae; estames tetra-
dinidmicos — 6 estames, 4 compridos e 2 mais curtos,
tipo caracteristico da fam. Brassicaceae.

Nas flores ciclicas de perianto duplo, caso o andro-
ceu seja constituido por um verticilo de estames em
ndimero igual as pétalas, estes podem alternar com as pé-
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talas (flores haplostémonas) ou, com menos frequéncia,
opor-se as pétalas (flores ob-haplostémonas), qualifi-
cando-se os estames, respetivamente, de alternipétalos (=
antisépalos) e de oposipétalos (= antipétalos). Quando
ocorrem dois verticilos de estames em ndmero igual as
pétalas, os estames do verticilo externo (mais préximo da
corola) alternam com as pétalas nas flores diplostémonas
e opdem-se as pétalas nas flores obdiploestémonas.

Conivéncia, concrescéncia e adnagao

As anteras dizem-se coniventes quando firmemente
encostadas umas as outras. S3o coniventes as 5 anteras
das solandceas. Nas plantas com quatro estames didina-
micos, as anteras sdo geralmente coniventes ou concres-
centes (em extensdo varidvel) duas a duas; e.g., muitas
Lamiaceae, Bignoniaceae ¢ Orobanchaceae.

Reconhecem-se trés grandes tipos de concrescéncia

dos filetes (= adelfia):

* Monadelfos — estames unidos pelo filete num dnico
grupo; tipo frequente em muitas Fabaceae, Malva-
ceae (Figura 10-A, Figura 144-3) e em numerosas
familias tropicais (e.g., Meliaceae, Menispermaceae,
Canellaceae e Salvadoraceae);

* Diadelfos — estames unidos pelo filete em dois gru-
pos; e.g., frequente em Fabaceae, como sejam as Vi-
cia «ervilhacas»;

* Poliadelfos — estames unidos pelo filete em mais de
dois grupos; e.g., Hypericum (Hypericaceae) <hiperi-
coes».

Nas espécies de estames sinantéricos (syngenesious
stamens), as anteras estao todas soldadas entre si (concres-
centes), formando um tubo oco, permanecendo os file-
tes livres (Figura 144-4). Os estames sdo sinantéricos na
maior familia de plantas-com-flor — as Asteraceae. Algu-
mas familias de angiospérmicas, em particular no clado
das asterideas, tém estames epipétalos, i.e., os estames
inserem-se diretamente na corola, com os filetes total ou
parcialmente adnados as pétalas; e.g., Asteraceae, Oleaceae

Figura 144. Morfologia do androceu: 1 — estames livres; n.b., presenga de hipanto; 2 — estames didindmicos de um brassicidcea; 3 — estames monadelfos
de uma malvécea (vd. Figura 10-A); 4 — Estames sinantéricos de uma composta; n.b., estilete atravessa um tubo dos estames e exp&e estigmas ao exte-
rior, e calice metamorfoseado num papilho; 5 — deiscéncia longitudinal numa antera basifixa. 6 — deiscéncia poricida numa antera basifixa; 7 — deiscéncia

valvar no loureiro; n.b., dois nectdrios na base da antera. [Coutinho (1898)].
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e Rubiaceae. Nas Orchidaceae, e num pequeno nimero
de familias de dicotiledéneas s.1., os estames e os carpelos
surgem adnados numa pequena coluna — o ginostemo
((Figura 237-C).

A conivéncia e concrescéncia das anteras, a adelfia e a
epipetalia s3o solugoes evolutivas para aumentar a proba-
bilidade de contacto dos polinizadores com as fontes de
pélen, a duracio da visita dos polinizadores, ou a preci-
sa0 como este ¢ colocado no corpo dos polinizadores (vd.
Ren & Tang 2010). Em muitas espécies, a adelfia cria
uma camada protetiva por cima ovdrio, afastando insetos
herbivoros. Os estames monadelfos das malvdceas selam
distalmente o ovdrio de forma muito similar ao ovdrio
infero. A epipetalia é também um mecanismo de segu-
ranga reprodutiva conforme explico em "Autogamia auts-
noma". O ginostemo tem por funcio dificultar a autopo-
linizagio ("Mecanismos espaciais e temporais de promoc&o da

alogamia").

Deiscéncia das anteras

A desidratacio das anteras maduras forca a sua abertu-
ra por zonas de deiscéncia e a libertagao do pélen. No que
as anteras diz respeito a deiscéncia pode ser:

* Longitudinal — cada teca rompe-se longitudinal-
mente; e.g., Nicotiana e Datura, entre outras sola-
ndceas;

* Transversal — poélen libertado por aberturas trans-
versais; e.g., Verbascum (Scrophulariaceae);

* Valvar — pélen libertado através de pequenas valvas
(aberturas em forma de janela); e.g., loureiro (Figura
144-7);

* Poricida — pélen libertado através pequenos orificios
(poros); e.g., Solanum (Solanaceae) (Figura 144-6).
Reconhecem-se duas direcoes de deiscéncia nas ante-

ras:

* Introrsa — pélen libertado para o interior da flor;
e.g., Nerium, Vinca e outras apocindceas;

* Extrorsa — pdlen libertado em diregio ao exterior
da flor; e.g., Annonaceae, Potamogetonaceae e Lilium
(Liliaceae) (Figura 229-A).

A deiscéncia extrorsa favorece a polinizagao cruzada;
¢ um tipo de hercogamia ("Mecanismos espaciais e temporais

de promocio da alogamia").

POLEN

O polen ¢ exclusivo dos espermatdfitos. Guarda no
seu interior o microgametéfito, servindo de veiculo de
transporte da informagio genética masculina. No mo-
mento da dispersio do pélen, o microgametéfito das
angiospérmicas tem 2 ou 3 células ("Microsporogénese e
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Figura 145. Estrutura da esporoderme. A) Representagdo esquematica:
1 — elementos esculturais (ornamentagdes); 2 — tectum; 3 — columela;
4 — camada inferior (ou base); 5 — endexina; 6 — intina; 7 — ectexina;
8 — exina. B) Grdo de pdlen tricolporado de Crataegus monogyna (Rosa-
ceae). C) Grdos de polen triporados (nem todos os poros sdo visiveis na
foto) de Jasione montana (Campanulaceae). [A) redesenhado de Punt et
al. (2007); fotos cortesia de Maria Villa].

microgametogénese"). O gametéfito das gimnospérmicas
¢ disperso com 1 a 5 células, excepto nas Podocarpaceae
onde este nimero atinge as 4 dezenas (Fernando ez al.
2009). A parede do pélen (= esporoderme) tem por
funcio proteger as células que constituem o microga-
metéfito de impactos e da abrasio, da dessecagio e da
radiacdo solar, durante o percurso desde a antera até ao
estigma. A esporoderme (e o grio de pélen) expande-se
e contrai-se em resposta ao teor de humidade do ar. Tem

duas camadas (Figura 145-A):
¢ Intina — camada celulésica;

* Exina — camada externa composta por esporopo-
lenina, um biopolimero complexo, de composi¢ao
quimica pouco conhecida, muito resistente a degra-
dagio por enzimas e agentes quimicos reativos.

Na exina, por sua vez, reconhecem-se uma camada
interna (endexina, endexine) e outra externa (ectexina,
ectexine). A endexina é laminada (composta por cama-
das sobrepostas) nas gimnospérmicas e homogénea nas
angiospérmicas. Neste tltimo grupo de plantas, a ectexi-
na estd diferenciada, de dentro para fora, numa camada
inferior (foor layer), numa camada columelar (columellar
layer) e num tectum onde se inserem elementos escultu-
rais. A camada columelar falta em alguns grupos muito
antigos de angiospérmicas (e.g., Nymphaeaceae); é cons-
tituida por pequenas colunas (columelas) que conectam
a camada inferior com o reczum. A ectexina das gimnos-
pérmicas segue outros padroes, sem columelas. Outros
termos de uso comum em palinologia estao explicitados
na Figura 145-A. Mais informagao em Teixeira & Branco
(20006)
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Na superficie da exina observam-se pequenas abertu-
ras circulares — poros—, ou em forma de fenda — colpos
(Figura 145-B, C). Os graos de pélen sio primariamen-
te classificados em fungao do tipo de abertura. Assim, o
polen pode ser (i) colpado, (ii) porado, (iii) colpora-
do (com aberturas que combinam um colpo e um pe-
queno poro) ou (iv) zonados (aberturas aneladas ou em
bandas). Estes termos podem ser precisados com base no
namero de aberturas; e.g., pélen monocolpado (com um
colpo), tricolpado (com trés colpos), monoporado e po-
licolporado. Os pélens monocolpado e tipos derivados
sdo caracteristicos das angiospérmicas basais, magnolii-
deas e monocotiledéneas. A presenga pélen tricolpado ou
de tipos derivados (e.g., pélen triporado) é um cardcter
derivado (apomorfia) das eudicotiledéneas. As ornamen-
tagoes da superficie da exina permitem, em muitos casos,
a identificagao dos graos de pélen ao nivel do género ou
mesmo da espécie. Os palinologistas — os especialista
na identificacio morfoldgica de grao de pélen, atuais ou
fésseis — usam estas caracteristicas para seguir a evolugao
das plantas-com-semente no registo fdssil e para estudar
a dinimica da paisagem vegetal e do clima a vérias escalas
temporais.

GINECEU

Estrutura e fungao dos carpelos. Conceito de
pistilo

A parte 9 da flor, o gineceu, situa-se no dpice do re-
cetdculo, na regidao mais interna da flor, imediatamente
acima do androceu. Os 6rgaos ¢ da flor, os carpelos,
sao folhas muito modificadas onde se diferenciam os es-
porangios @ sendo, por isso, interpretdveis como megas-
porofilos. Divergem do receptéculo 1, 3 ou 5 feixes bico-
laterais para abastecer os carpelos, mais frequentemente
3: uma nervura/feixe vascular dorsal (= médio) e duas
nervuras/feixes ventrais (= marginais). Os feixes ventrais
progridem préximo da margem do carpelo e penetram
a calaza dos primérdios seminais. O feixe dorsal enca-
minha-se pelo estilete até ao estigma. A preparagio das
vagens imaturas de feijao-verde, favas ou ervilhas de que-
brar para cozinhar envolve a extragao de 3 "fios": o feixe
dorsal, mais os dois ventrais, junto da comissura carpelar.

Supbe-se que num estddio evolutivo ainda inicial,
os carpelos eram abertos, dispondo-se os primérdios se-
minais livremente na sua margem (Figura 146)7?. Em
algum momento, no Jurdssico Superior, entre os ances-
trais mais préximos das angiospérmicas, os carpelos do-
braram pela nervura média e soldaram-se pela margem
(com a pédgina inferior virada para o exterior), ficando

[72]  Como se verd no Vol. II, a evolugio do carpelo poderd nio ter sido
assim tdo simples.
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Figura 146. Modelo conceptual da evolugdo do carpelo (corte transver-
sal na parte inferior da figura): 1 — nervura média, 2 — primdrdio seminal,
3 —sutura carpelar, 4 — estigma, 5 — pedicelo. O megasporofilo ancestral
era aberto dispondo-se os primérdios seminais (megasporangios) na sua
margem (a). A evolugdo do carpelo fechado encerrou os primérdios se-
minais no seu interior (b e c). Os pistilos pluricarpelares sdo uma aquisi-
¢do evolutiva posterior (d, pistilo tricarpelar paracérpico). [Original].

os primérdios seminais protegidos no interior de uma
nova estrutura — o pistilo. Nos feixes vasculares, o xilema
ficou virado para a cavidade ovarial, e o floema para fora,
uma imperfeicio evolutiva que deixou os carpelos mais
expostos ao ataque de insectos picadores-sugadores. A
natureza foliar do carpelo é evidenciada pela sua (i) es-
trutura dorsiventral, com uma pdgina superior (interna)
e inferior (exterior), pela (ii) nervagao similar a das folhas
peninérveas. Dadas as dificuldades em estabelecer homo-
logias (relacionar evolutivamente) entre as estruturas re-
produtivas das gimnospérmicas e das gimnospérmicas, os
termos carpelo e pistilo s6 se aplicam as plantas-com-flor.

O pistilo ¢ constituido por uma ou mais folhas car-
pelares. Os primérdios seminais inserem-se na face inter-
na dos pistilos, por regra na sutura carpelar. Os pistilos
podem ser estéreis — pistilédios — e, como os estaminé-
dios, desempenhar, ou nao, outras fungoes (e.g., atracio
de polinizadores). Geralmente reconhecem-se trés partes
num pistilo:

* Ovirio — parte proximal, dilatada, do pistilo que en-

cerra os primérdios seminais;

* Estilete — estrutura geralmente delgada, nem sem-
pre presente, intercalada entre o ovdrio e o estigma;

* Estigma — parte distal do pistilo especializada na
captura e triagem de graos de pélen.

O ovirio ¢ a parte do pistilo incumbida da protegao
dos primérdios seminais. Depois de transformado em
fruto, protege as sementes e eventualmente colabora na
sua dispersao. A evolugio do estilete melhorou a exposi-
¢ao dos estigmas a chuva polinica. O estilete aumentou a
distancia percorrida pelos tubos polinicos e, por essa via,
a competicio entre os gametéfitos &, transformando-se
num sistema de selecio dos melhores gimetas 3 (Mulca-
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hy 1979). O estilete foi aproveitado por muitas plantas
para favorecer a polinizacio cruzada, e reduzir os ricos
de endogamia, por exemplo, através do afastamento dos
estigmas das anteras (hercogamia, "Mecanismos espaciais e

temporais de promoc&o da alogamia"). Através de mecanis-
mos insuficientemente conhecidos o estigma ¢ capaz de
reconhecer o pdlen coespecifico e compativel ("Sistemas de
autoincompatibilidade"). Geralmente, apenas uma pequena
parte do pélen de aterra na superficie da epiderme do
estigma germina.

Nimero e concrescéncia dos carpelos

Compoem o gineceu um ou mais carpelos. Com um,
dois, ou mais de dois carpelos o gineceu é qualificado,
respetivamente, como (i) monocarpelar, (ii) bicarpelar
ou (iii) pluricarpelar. As folhas carpelares, por sua vez,
podem ser livres ou concrescentes. No estudo da concres-
céncia carpelar do gineceu” pluricarpelar aplicam-se os
seguintes adjectivos (Figura 147):

* Apocirpico (= corocdrpico) — gineceu com dois ou

mais carpelos livres;

* Sincdrpico s.l. (= cenocdrpico) — gineceu de carpelos

concrescentes pelo menos na regiao ovarial.

Estao descritos niveis de concrescéncia intermédios
entre a apocarpia e a sincarpia, e a sincarpia pode nao se
estender ao estilete e ao estigma. Por exemplo, nas apo-
cindceas ¢ frequente os estiletes serem concrescentes e os
ovérios livres; as cariofildceas tém os estiletes e os estigmas
livres; e nas lilidceas e na maioria das angiospérmicas os
carpelos s3o concrescentes até ao estigma.

No gineceu apocdrpico, o niimero de pistilos é igual
ao de carpelos. O gineceu sincdrpico, qualquer que seja
o numero de carpelos, tem apenas um pistilo; o0 mesmo
sucede no gineceu monocarpelar. O nimero de carpelos
¢ mais varidvel nas plantas de gineceu apocdrpico do que
nas plantas sincdrpicas. Na maioria das espécies sincirpi-
cas o ntimero de carpelos é constante, mas as excepgoes
sa0 muitas. As lilidceas tém sempre trés carpelos, e as vi-
tdceas e as compostas dois. No tomateiro, as cultivares
tipo cherry tém dois carpelos, aumentando este nimero
para trés ou mais nas cultivares de frutos grandes. Na la-
ranjeira, o namero de carpelos (basta contar o nimero
de gomos) varia de fruto para fruto numa mesma drvore.

A evolugao da sincarpia a partir da apocarpia aumen-
tou a competi¢do entre os tubos polinicos no acesso aos
primoérdios seminais, e a eficiéncia da selecao de gimetas
J' geneticamente superiores. Por outro lado, a sincarpia
permite que os tubos de pélen passem de uns carpelos
para os outros e fecundem primérdios que de outra forma
abortariam. Em resumo, a sincarpia aumenta a quantida-
de a qualidade da descendéncia, com menos desperdicios

[73] Na bibliografia os termos apocdrpico, sincdrpico e paracdrpico sio in-
diferentemente usados para qualificar o gineceu, o pistilo ou o ovdrio. A bem
da consisténcia conceptual da morfologia botnica era conveniente restringir a
sua aplicagio ao gineceu.
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Figura 147. Concrescéncia dos carpelos. A) Representagdo esquematica:
a — gineceu monocarpelar de placentagdo marginal; b — gineceu bicar-
pelar apocarpico; ¢ — gineceu tetracarpelar sincérpico de placentagdo
axilar; d — gineceu tricarpelar apocérpico de placentagdo central livre. B)
Gineceu apocarpico de Ranunculus ollissiponensis (Ranunculaceae). C)
Fruto mdltiplo de aquénios da mesma espécie. E) Gineceu tricarpelar de
Scilla ramburei (Asparagaceae) de carpelos totalmente concrescentes.
D) Baga de Elaeis guineensis (Arecaceae) «palmeira-dendém» derivada
de um gineceu tricarpelar, sincarpico; n.b., trés estiletes livres, persisten-
te no fruto. [Original e fotos do autor].
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Figura 148. Inserc¢do das pegas do perianto relativamente ao ovario (re-
presentagdo esquematica): a — flor hipoginica de ovario supero; b — flor
periginica de ovdrio supero; c —flor epiginica de ovario infero; d — flor pe-
riginica de ovdrio infero. N.b., sépalas a verde-alface, pétalas a vermelho,
receptaculo verde-escuro, tecidos do ovario a amarelo, estames a preto,
e hipanto representado em b e d com a forma de uma taga. [Original].

de pélen. As vantagens evolutivas da sincarpia explicam
a sua emergéncia de forma independente em 17 linha-
gens de angiospérmicas (Armbruster ez /. 2002). Mais de
80% das angiospérmicas atuais sao sincdrpicas s.l.; ~10%
sa0 apocdrpicas e os outros 10% monocarpeladas (En-
dress 1982). O gineceu apocdrpico é caracteristico, mas
nao exclusivo, dos grupos mais antigos das plantas-com-
-flor; e.g., angiospérmicas basais e magnoliideas. Estes
grupos geralmente também nao possuem estiletes e estig-
mas bem diferenciados. A sincarpia teve uma importante
consequéncia evolutiva: facilitou, @ posteriori, a evolugao
de multiplos tipos de fruto e de sistemas de dispersao,
porque abriu o caminho 2 evolugio de frutos carnudos (a
apocarpia com fruticulos carnudos ¢ rara) e de mecanis-
mos especializados de deiscéncia (Endress 1982).

Em funcio da morfologia do interior do ovirio, o gi-
neceu sincdrpico s.l. tipifica-se do seguinte modo:

* Sincérpico s.str. — gineceu de carpelos concrescen-

tes pelas faces externas dos carpelos, definindo mais
de um compartimento no interior do ovdrio;

* Paracdrpico — gineceu de carpelos concrescentes pe-
las margens, com um dnico compartimento ovarial.

Os compartimentos ovariais sao designados por lécu-
los (Figura 147-A). No gineceu sincérpico s.str., os l6cu-
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Figura 149. Insercdo das pecas do perianto relativamente ao ovario.
A) Corte longitudinal de uma flor periginica de gineceu stpero de ce-
rejeira; n.b., estames indefinidos, a presenga de hipanto e o primérdio
seminal evidenciado através do corte longitudinal do ovario. B) Corte
longitudinal de uma flor hipoginica de gineceu stpero de Brassica napus
(Brassicaceae) «nabo»; n.b., visiveis 2 das 4 pétalas e 2 das 4 sépalas, 6
estames didinamicos (4 maiores e 2 mais pequenos) (vd. Figura 157-A).
C) Corte longitudinal de uma flor epiginica de ovario infero, ligeiramente
periginica, de macieira. D) Flor periginica de gineceu supero de Spiraea x
cantoniensis (Rosaceae): n.b., estames indefinidos e gineceu apocarpico.
E) Corte longitudinal de uma flor periginica de ovaério infero de Chae-
nomeles x superba (Rosaceae); n.b., estames indefinidos, inser¢do dos
estames na superficie interna do hipanto. [Fotos do autor].

los sdo separados por um ou mais septos. Na familia das
brassicdceas o ovdrio embora seja originalmente paracdr-
pico apresenta dois léculos. No pistilo das plantas desta
familia forma-se um falso septo com tecidos da placenta,
ficando os primoérdios seminais retidos nas duas suturas
carpelares. As Linaceae ¢ as Lamiaceae, entre outras fami-
lias, também tém falsos septos.
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Posicio do ovdrio. Inser¢io das pecas do perianto relati-
vamente ao ovdrio

O numero e a concrescéncia dos carpelos, a posigao
do ovirio, a inser¢ao das pegas do perianto relativamente
a0 ovirio e o tipo de placentacio sdo os caracteres mor-
folégicos de maior interesse taxondmico sediados no gi-
neceu. A posicao do ovario expressa a maior ou menor
extensdo da adnagio do hipanto as paredes do ovirio.
Reconhecem-se trés tipos de posicio do ovério (Figura
148, Figura 149):

* Ovirio stpero (= ovirio livre) — ovdrio inserido
acima do hipanto (flores periginicas) ou das restan-
tes pecas da flor (flores hipoginicas); hipanto, quan-
do presente, nao aderente ao ovério;

* Ovirio semi-infero — hipanto parcialmente aderen-
te a0 ovario;

* Ovirio infero — hipanto aderente ao ovério em todo
(ou quase todo) o seu comprimento; pecas do pe-
rianto inseridas acima do ovdrio podendo a flor ser
periginica ou epiginica.

A interpretagao da posi¢io do ovirio ¢ particularmen-
te complexa na nogueira. Nesta drvores, o perianto estd
reduzido a 4 pequenas sépalas — a flor é apétala. Nas flores
da Figura 150 sdo visiveis 3 das 4 sépalas. O pequeno,
dente assinalado com uma seta corresponde A extremi-
dade livre de uma brictea intimamente soldada as pa-
redes do ovdrio. Embora nao sejam visiveis na foto, nas
flores @ da nogueira identificam-se ainda os esbogos de
2 bractéolas. O gineceu da nogueira ¢ infero. O fruto é
carnudo e além das paredes do ovério, inclui tecidos de
sépalas e brécteas. Assim como hd vdrios tipos de hipanto,
a ontogénese do ovdrio ndo ¢ igual para todas as angios-
pérmicas.

O ovirio infero aumenta o niimero de camadas de
tecidos que isolam os primérdios seminais do exterior,
e afasta as pegas do perianto e os estames do ovério. As-
sume-se que tenha um efeito favordvel na protecio dos
primérdios seminais e das sementes contra parasitas e

predadores.
Existem trés tipos de insergao das pegas do perianto
relativamente ao ovdrio (Figura 148, Figura 149):

* Flor hipoginica — ovirio stipero, flores sem hipanto;

741 — ovério sipero ou infero, flores

* Flor periginica
com hipanto;
* Flor epiginica — ovirio infero, sem hipanto.
Na flor periginica de ovdrio infero, as pecas do pe-
rianto e os estames estdo inseridos no bordo do hipanto,

[74] Conceito inconsistente na bibliografia. Alguns autores reservam o
termo periginico para as plantas com hipanto e ovdrio supero, outros ainda
para as flores de ovdrio semi-infero.

Oviério 121

Figura 150. Ovario infero. Flores femininas de Juglans regia (Juglanda-
ceae) «nogueira»; n.b., dois estigmas papilosos sésseis (sem estilete);
seta indica uma bractea; vd. descri¢do no texto. [Foto do autor].

embora parecam estar implantadas diretamente na extre-
midade do ovdrio.

Placentacio

Designa-se por placenta o tecido que conecta os fu-
niculos dos primérdios seminais com a parede do ovirio.
A placenta tem uma natureza meristemdtica e durante
a construgdo da flor d4 inicio a um ou mais primérdios
seminais. Reconhecem-se cinco tipos fundamentais de
placentagao, i.e., de disposi¢ao das placentas e, implici-
tamente, dos primérdios seminais no interior do ovdrio
(Figura 151):

* Marginal — primérdios localizados na proximidade

da sutura carpelar num ovério monocarpelar;

* Axilar (= axial) — ovdrio di a pluricarpelar sincdrpico

com primérdios inseridos no angulo interno defini-
do pelos septos do ovirio;

* Central livre — ovdrio unilocular com primérdios
seminais inseridos numa coluna central;

* Parietal — primérdios dispersos na parede do ovério;
* Basal — primérdios inseridos na base do ovirio.

Imaginemos um gineceu sincarpico s.str. com muitos
primérdios seminais (pluriovulado). Se a placentagio ¢é
axilar, os primérdios inserem-se na sutura carpelar, bem
no centro do ovério (e.g., tomateiro); na placentacio de
tipo parietal, os primérdios estao suspensos na parede do
ovirio e, tendencialmente, concentram-se no lado oposto
a sutura carpelar. Se ao longo do processo evolutivo, os
léculos de um ovdrio de placentagao axilar desaparece-
rem, os primdrdios ficardo concentrados numa coluna
(placenta¢do central livre) que posteriormente pode co-
lapsar numa placentagao basal. Por exemplo, o pimento
tem placentagao axilar, central livre ou um tipo intermé-
dio entre as placentagoes central livre e parietal, confor-
me as variedades.
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Estilete

Na prética taxonémica, os estiletes, quando presen-
tes, sdo avaliados em funcio de trés critérios: (i) concres-
céncia e nimero, (ii) comprimento, e (iii) inser¢do. Em
muitos grupos de plantas identificam-se vdrios estiletes
livres (e.g., Passifloraceae ¢ Hypericaceae) ou parcialmente
concrescentes (e.g., muitas Malvaceae); noutras plantas
os estiletes sdo concrescentes em todo o comprimento
e culminam num dnico estigma (Figura 147-D,E). O
comprimento dos estiletes desempenha um importante
papel na biologia da polinizagao em alguns géneros (e.g.,
Ficus [Moraceae] e Primula [Primulaceael) ("Mecanismos
espaciais e temporais de promoc3o da alogamia"). Quanto 2 in-

ser¢io, o estilete pode ser: (i) terminal — estilete inserido
no topo (extremidade distal) do ovdrio; condicio mais
frequente; (ii) lateral — lateralmente inserido; ou (iii) gi-
nobdsico — estilete inserido numa ranhura profunda no
centro do ovidrio. O estilete ginobdsico é caracteristico
das Lamiaceae, das Boraginaceae ¢ das Chrysobalanaceae,
uma familia tropical com grande expressao na floresta
atlantica brasileira ou no CW africano. Nestas plantas,
o ovirio estd profundamente partido em 2 ou 4 partes,
assemelhando-se a um gineceu apocérpico. Embora o es-
tilete arranque da extremidade do ovdrio parece estar in-
serido diretamente no recetdculo (Figura 152). O interior
dos estiletes pode ser fistuloso ou sélido. Os estiletes fis-
tulosos abundam entre as monocotiledéneas. A cavidade
destes estiletes estd, geralmente, preenchida com mucila-
gens. Os estiletes s6lidos t¢ém no seu interior um tecido
especial — o tecido de transmissao.

Estigma

Os estigmas podem ser “secos” ou glandulosos, caso
exsudem secre¢oes viscosas ao tacto. O estigma ¢é séssil
quando assenta diretamente sobre o ovdrio, i.e., quando
nio existem estiletes. As angiospérmicas basais (e.g.,
Nymphaeaceae) e algumas magnoliideas nao tém estilete
e exibem uma margem estigmadtica extensa ao longo de
toda, ou de parte, da sutura carpelar. Um estilete pode
terminar em um ou mais estigmas. Se mais do que um
entdo, por regra, em numero igual ao nimero de carpe-
los. Quanto a forma, os estigmas podem ser globosos,
aclavados (em forma de clava), plumosos (cobertos de
pelos e tomando a forma de uma pluma), etc.

PRIMORDIO SEMINAL

Num primérdio seminal identificam-se as seguintes
partes (Figura 153-A):
* Funiculo - cordao delgado e curto, atravessado por
um feixe vascular, que conecta o primérdio seminal
a placenta;
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Figura 151. Placentagdo. A) Tipos de placentagdo: a - gineceu sincarpico
s.str. tetracarpelar de placentagdo axilar; b - gineceu paracdrpico tetra-
carpelar de placentagdo parietal; c - gineceu paracarpico tetra carpelar
de placentagdo central livre; d - gineceu paracarpico tetracarpelar de
placentacgdo basal. B) Capsula derivada de um ovario bicarpelar sincarpi-
co de placentagdo axilar de Datura stramonium (Solanaceae) «figueira-
-do-inferno». C) Fruto multiplo de foliculos de placentagdo marginal em
Sterculia cf. setigera (Malvaceae, Sterculioideae) (Angola). [Esquema e
fotos do autor].

Figura 152. Inser¢do do estilete. Ovario a evoluir para fruto e estilete
ginobdsico em Cynoglossum cheirifolium (Boraginaceae). [Cortesia de
Paulo Aradjo, Flora-On].
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* Tegumento (= integumento) — estrutura com a fun-
¢ao de proteger o nucelo e o saco embriondrio;

* Nucelo — tecido maternal diploide situado entre o
tegumento e o saco embriondrio;

* Saco embriondrio — gametéfito @ (= megagameto-

fito).

O primérdio seminal pode ter um (primérdios uni-
tegumentados ou unitégmicos) ou dois (primérdios
bitegumentados ou bitégmicos) tegumentos. As an-
giospérmicas sdo originalmente bitegumentadas (Friis ez
al. 2011): o primérdio unitegumentado é um estddio de
cardcter derivado. O tegumento externo apelida-se pri-
mina e o interno secundina. Estes termos geralmente
nao se aplicam aos primérdios com um tegumento. Os
tegumentos arrancam da base do nucelo e prolongam-
-se até ao dpice do primérdio, deixando uma pequena
abertura — o micrépilo — por onde o tubo polinico na
fecundagao.

Consoante a espessura do nucelo reconhecem-se dois
tipos de primérdio seminal: (i) primérdios crassinuce-
lados ¢ (ii) primérdios tenuinucelados (Maheshwari
1950). No primeiro tipo, uma a vdrias camadas de células
nucelares separam a epiderme do primérdio seminal do
megaspordcito e, posteriormente, do saco embriondrio.
No segundo tipo, o megasporécito e o saco embriondrio
contactam diretamente com a epiderme. O primérdio
cassinucelado é ancestral nas angiospérmicas. A parte do
nucelo situado no lado oposto ao micrépilo, geralmente
na vizinhanc¢a da inser¢io dos tegumentos é conhecida
por calaza.

Mais de 70 % das angiospérmicas tém um saco em-
briondrio tipo Polygonum, com origem num Unico
megdsporo e constituido por 8 nucleos haploides e 7 cé-
lulas (Figura 154): (i) a oosfera, (ii) 2 sinergideas, (iii)
1 célula central cenocitica”’ com 2 ntcleos (ntcleos
polares) e (iv) 3 antipodas. As sinergideas e a oosfera
situam-se no pélo (ou extremidade) micropilar do saco
embriondrio, ¢ os antipodas no pélo calazal.

Reconhecem-se trés tipos maiores de primérdio semi-
nal (Figura 153-B):

* Ortotrépico — primérdio ereto com funiculo, calaza
e micrépilo dispostos ao longo do mesmo eixo; e.g.,
Platanaceae.

* Anatrépico (= andtropo) — primérdio com uma cur-
vatura de 180° no dpice do funiculo, de tal modo
que o micrépilo fica mais préximo da placenta do
que da calaza; tipo mais frequente de primérdio se-
minal;

* Campilotrépico — primérdio arqueado, com o mi-
crépilo préximo da calaza; e.g., feijoeiro-comum e
tomateiro.

[75]  As células cenociticas sdo células multinucleadas nas quais a divisio dos
ntcleos nio foi sucedida pela formagio de membrana e parede celular.
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Figura 153. Primérdios seminais das angiospérmicas. A) Estrutura de
um primordio seminal teniunucelado. B) Tipos de primérdio seminal.
[Adaptado de Vozzo (2002)].
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Figura 154. Saco embrionario tipo Polygonum. [Redesenhado de Reiser
& Fischer (1993)].

O tipo de primérdio seminal vai condicionar a forma
e a posigao relativa do hilo (cicatriz na semente que
marca o ponto de inser¢io do funiculo no primérdio) e
do micrépilo na semente.

Na perspectiva do processo de desenvolvimento das

plantas, o primérdio seminal é um precursor nio fecun-
ado da semente. Em termos evolutivos e morfolégicos,
dado d te. Em t lut fol
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os primérdios seminais sdo interpretados como megaspo-
rangios envolvidos por um ou dois tegumentos porque a
megasporogénese (diferenciacio de esporos §) ocorre no

seu interior ("Reproducio sexuada nas angiospérmicas"). Os

carpelos sustém os megasporﬁngios portanto sa0 megas-

porofilos.

NECTARIOS FLORAIS E OSMOFOROS

O néctar ¢ uma solugao agucarada, rica em compos-
tos aromdticos, secretada por nectdrios florais para o ex-
terior ou interior da flor, que atua como uma recompensa
para os polinizadores. Os nectdrios tém uma localizacio
muito variada na flor: no recetdculo (e.g., disco glandu-
loso de Rutaceae, Sapindaceae e Ericaceae, e tubérculo
glanduloso de Brassicaceae), epicdlice (e.g., Gossypium
[Malvaceae] «algodoeiros»), face interior do hipanto (e.g.,
Prunus e outras Rosaceae), sépalas (muitas Malvaceae ¢
Malpighiaceae), pétalas (e.g., alguns Ranunculus [Ranun-
culaceae]), esporbes com origem no recetdculo, no célice
ou na corola, estaminédios (e.g., muitas Lauraceae) e gi-
neceu. Cabem neste tltimo caso os nectdrios circunscri-
tos a sutura carpelar comuns em muitas monocotiledé-
neas, conhecidos por nectdrios septais.

Para atrair insetos polinizadores muitas flores libertam
odores de glindulas apropriadas — os osméforos — sedia-
dos nos mais diversos 6rgaos florais, com mais frequéncia
no perianto; e.g., asas ou estandarte em muitas legumino—
sas e coroa dos Narcissus.

A FLOR DAS GRAMINEAS E DAS LEGUMINOSAS

De modo a sedimentar os conhecimentos adquiridos
sobre a flor desenvolvo em seguida a estrutura da flor das
gramineas e das leguminosas.

Gramineas

As Poaceae tém flores nuas — o perianto estd reduzi-
do a 2 (com frequéncia 3 nas Bambusoideae e em alguns
grupos de Ebrhartoideae) escamas muito pequenas (lo-
diculas), situadas entre a glumela superior e o vertici-
lo dos estames (Kellogg 2015). Na antese, as lodiculas
incham e forcam a separagao das glumelas facilitando a
extrusdo das anteras e dos estigmas. As lodiculas corres-
pondem, possivelmente, as pegas do verticilo superior de
um perigénio arcaico. Acima das lodiculas encontram-se
3 estames, raramente 6 (e.g., bambus e Oryza), 2 (e.g.,
Anthoxanthum) ou 1 (e.g., Festuca), com anteras basifixas
sagitadas. O ovdrio das gramineas tem 3 carpelos (fre-
quentemente parecendo 2) concrescentes (gineceu sin-
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Figura 155. Flor das gramineas. A) Espigueta de centeio; n.b., espigueta
com 2 flores, glumas mais curtas do que as lemas, semente a emergir
por entre as duas glumelas, e o calo (tufo de pelos na base da espigueta).
B) Flor de Avena sativa pouco antes da antese; n.b., arista geniculada.
C) Androceu e gineceu de A. sativa; n.b., 2 estigmas plumosos, anteras
sagitadas, 2 lodiculas inseridas por baixo do ovério entre as quais emerge
1 estame. [Fotos do autor].
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cérpico), com 1 primérdio seminal e 2 estigmas sésseis,
plumosos e secos (Figura 155-C).

As flores das gramineas estio organizadas em espigue-
tas, pequenos cachos de flores alternas disticadas delimi-
tados inferiormente por duas glumas (“Inflorescéncias das
gramineas"). Cada flor estd revestida exteriormente por
duas glumelas (Figura 155-A,B). As glumelas sio pecas
bracteolares, escariosas, de insercio alterna disticada no

eixo da flor, dispostas no mesmo plano das glumas. Na
maior parte das gramineas (excepto bambus e Ebrhartoi-
deae) a glumela inferior — a lema — é maior e envolve a
glumela superior — a pdlea —, formando-se uma cavidade
fechada que encerra as restantes pegas da flor. A onto-
logia das glumelas é muito debatida. A lema inferior é
uma brictea: da sua axila diverge um curto eixo onde se
situam, de baixo para cima, a lema, lodiculas, estames
e ovario. A forma em quilha das duas extremidades da
palea e a sua posicio adaxial indiciam que se trata de uma
bractéola (um profilo posicionado no pedicelo). Uma
hipétese alternativa atribui a pélea, e até & lema, uma
origem calicinal, sendo as lodiculas pétalas modificadas

(Ambrose et al. 2000).

Na extremidade ou no dorso, quer das glumas quer
das glumelas, observa-se, frequentemente, uma estrutura
delgada ou setiforme, mais ou menos longa e rigida, co-
nhecida por arista (= pragana ou saruga). A vibragio in-
duzida nas aristas das glumelas pelo vento auxilia o enter-
ramento das sementes em algumas espécies. Nas espécies
com aristas geniculadas (com um pequeno “cotovelo”)
— e.g., Avena «aveias» no mediterrinico ou Aristida nos
trépicos dridos — as espiguetas, ou as glumelas com as se-
mentes inclusas, retidas em pequenas irregularidades do
solo, sao empurradas solo adentro por movimentos rota-
cionais quando as aristas sio0 humedecidas pela dgua da
chuva. A arista poderd ainda precaver a herbivoria (e.g.,
as aristas dificultam o corte, o arranque e a deglutigao das
plantas), dificultar predagao dos graos por aves granivo-
ras, auxiliar a dispersio (e.g., sementes suspensas no pelo
dos mamiferos — dispersdo ectozoocérica) e, jd no solo,
facilitar a queda das glumelas e a germinagao da semente.
O calo ¢ um tufo de pelos localizado na base das glumelas
que funciona de forma anédloga a um anzol dificultando o
arranque da semente do solo (Figura 155-A).

Leguminosas faboideas

As leguminosas sio tradicionalmente divididas em
trés subfamilias: Caesalpinioideae, Mimosoideae e Faboi-
deae. As faboideas sio a subfamilia mais diversa. Todas
das leguminosas indigenas da Europa, exceptuando a al-
farrobeira e a Cercis siliquastrum «olaia», sio faboideas. A
semelhanca das demais leguminosas, tém flores herma-
froditas (com excepg¢oes), pentindras (com a sépala me-
diana abaxial). O cdlice forma um tubo na base — cdlice
sinsépalo —, podendo ser actinomérfico ou zigomorfi-
co. A corola papiliondcea é caracteristica das faboideas
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Figura 156. Flor papilionada das fabaceas. A) Cytisus multiflorus «giesta-
-branca». a) Flor; n.b., célice zigomdrfico, estandarte e asas, e estivagdo
vexilar; b) estandarte; c) asas, d) quilha, formada pela concrescéncia
distal de duas pétalas, e) célice e androceu (por dentro do tubo dos esta-
mes, ndo visivel na imagem, encontra-se um pistilo de um unico carpe-
lo). B) Flor de Lupinus angustifolius aberta manualmente (comparar com
figura A). [Fotos do autor].

(Figura 156). Trata-se de uma corola de estivagdo vexilar,
zigomorfica, com 3 pétalas livres (1 estandarte e 2 asas) e
2 pétalas soldadas distalmente numa quilha. Os estames
sa0 10, repartidos por dois verticilos, concrescentes num
tubo pelo filete (estames monadelfos, condi¢iao mais fre-
quente), ou 1 estame livre e os restantes 9 concrescentes
(estames diadelfos). O gineceu é monocarpelar e stpero,
geralmente pluriovulados. O estilete ¢ longo e fistuloso.

FORMULAS FLORAIS

A flor pode ser resumida com vérios niveis de detalhe
através de diagramas e férmulas florais. Os diagramas
florais sao figuragoes esquemdticas bidimensionais das
flores, nas quais as estruturas florais sao projetadas num
plano, evitando perdas de informagio relativas ao tipo,
ndmero, posicao espacial e dimensao relativa dos érgaos e
pegas da flor (Figura 125). Os diagramas florais realgam,
ainda, alguns aspectos da estrutura da flor; e.g., estrutura
do ovirio, tipo de primérdios seminais, e forma, concres-
céncia, adnagio e simetria das pecas da flor. Os diagramas
florais nao sio desenvolvidos neste texto.

As férmulas florais veiculam menos informacio do
que os diagramas florais. Nestas férmulas, a representa-
¢ao da flor reduz-se a um conjunto abreviado de simbolos
referentes ao tipo, nimero, simetria, concrescéncia e ad-
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Quadro 32. Férmulas florais: simbolos (Ronse De Craene 2010).

Simetria da flor

*  Flor actinomorfica <> Flor com dois planos de simetria

(bissimétrica)
T Flor zigomorfica

Orgaos florais

P Perigénio [..] Fusdo de pegas de diferentes
6rgdos

K  Célice (...) Fusdo de pegas pertencentes ao
mesmo orgdo

C Corola +  Usado para evidenciar o nimero
de verticilos

A Androceu /  ‘“ou”

un

G Gineceu (G supero, -G- e
semi-infero, G infero)

Quando se verificam diferengas
morfolégicas assinaldveis entre
pegas do mesmo drgao

A°  Estaminddios

G® Carpelos estéreis (pisti- o  Numero indefinido de pegas do
l6dios) 6rgdo

- Utilizado para evidenciar uma
variagdo do numero de pegas

nagio das pegas da flor. As férmulas florais sio comum-
mente usadas para representar faxa de categoria igual ou
inferior a familia; e.g., familia, subfamilia, género ou es-
pécie. A simbologia varia de autor para autor. No Quadro
32 descrevem-se, com pequenas alteragdes, os simbolos
propostos por Ronson de Craene (2010) de uso mais fre-
quente.

Alguns exemplos:

* Orchidaceae «familia das orquideas»: 1 P3+2:1
[A1+2° G(3)] - perigénio de dois verticilos “P3+2”
de trés tépalas, uma das tépalas do verticilo interno
distinta das restantes “:1”; androceu e gineceu con-
crescentes “[...]”; androceu de trés estames “A1+2°”,
dois deles estéreis “2°”; gineceu infero “G” sincdrpi-
co e tricarpelar “(3)”;

o Triticum «trigos» (Poaceae): <> P2 A3 G(1,2°) — flo-
res bissimétricas” (“”, com dois planos de sime-
tria porque ocorrem duas lodiculas); perigénio re-
duzido a 2 lodiculas “P2”; androceu com 3 estames;
gineceu stpero, sincdrpico, com 1 carpelo fértil e 2
estéreis “(G1, 2°)”;

* Brassica napus «<nabo» (Brassicaceae) (Figura 157-A):
« K4 C4 A2+4 G(2) — flores bissimétricas; calice
de 4 sépalas livres; corola dialipétala de 4 pétalas;

[76] Interpretado 2 letra, o conceito de flor nua nao é aplicdvel as gramineas.
Na prética, a maior parte dos autores consideram que as gramineas tém flores
nuas porque as lodiculas sdo quase invisiveis a olho nt e desempenham uma
fungio muito distinta do perianto ancestral.
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Figura 157. Férmulas florais. A) Brassica napus (Brassicaceae). B) Sola-
num nigrum (Solanaceae), n.b. anteras coniventes com estigma a mergir
entre elas. C) Salvia verbenaca (Lamiaceae), n.b. labio superior da corola
(com duas pétalas) e labio inferior da corola (com 3 pétalas, uma grande
central, ladeada por duas mais pequenas). [Fotos do autor].

androceu com 6 estames, 2 no verticilo externo e 4
no interno “A2+4”; gineceu stpero, sincdrpico de 2
carpelos;

* Solanum nigrum «erva-moira» (Solanaceae) (Figura
157-B): * K(5) [C(5) A5] G(2) — flores actinomér-
ficas; célice sinsépalo de 5 sépalas; 5 pétalas soldadas
num tubo; 5 estames epipétalos “[...]”; gineceu bi-
carpelar, sincdrpico e stpero;

* Salvia verbenaca «sélvia» (Lamiaceae) (Figura 157-
O): 1 K(3:2) [C(3:2) A2] G(2) — flores zigomérficas;
célice pentimero sinsépalo, com 2 grupos de sépalas,
o inferior com 3 sépalas e o superior com 2 “(3:2)”;
5 pétalas soldadas num tubo com dois grupos de pé-
talas, o inferior com 3 pétalas e o superior com 2
“(3:2)”; androceu de 2 estames epipétalos; gineceu
sincdrpico, stipero, de 2 carpelos.

* Lupinus angustifolius (Fabaceae) (Figura 156-B): 1
K(2:3) C2:3 A(10) G1;

* Helianthus annuus «girassol» (Asteraceae) (Figura
117-B): flores de dois tipos: T K(0) [C(3) A(5)] GQ)
(flores liguladas, localizadas na margem do capitulo)

e * K(0) [C(5) A(5)] G(2) (flores tubulosas).



8. FRUTO E SEMENTE

Defini¢ao e fungao do fruto

O fruto s.str. (num sentido estrito) resulta do desen-
volvimento do(s) ovdrio(s) de uma flor, regra geral apds
e em consequéncia da fecundagao. Num sentido lato —
fruto s.l. — o fruto pode incluir tecidos nao provenientes
do ovdrio, com origem no cilice, no receticulo (pseudo-
frutos) ou nos caules da inflorescéncia (infrutescéncias)
(Figura 158). O conceito de infrutescéncia””’ é usado
neste texto num sentido lato: qualquer inflorescéncia
com as flores convertidas em fruto. Sao inflorescéncias
uma espiga de milho-graido, um ouri¢o com castanhas,
um cone ¢ de ldpulo, uma umbela de cerejas, um figo
ou um anands. A coesao das estruturas de origem ovarial
e caulinar num figo ou numa umbela de cerejas nio ¢,
obviamente, a mesma.

O fruto tem um papel fundamental na sobrevivéncia
e germinagao das sementes, no estabelecimento das plan-
tulas e na promogao da variacio genética. Para tal desem-
penha uma ou mais das seguintes fungdes (aprofundadas
no ponto "Dispers&o"):

* Prote¢do da semente contra predadores e parasitas;

* Promocio da dispersao da semente;

* Facilitagao do enterramento das sementes;

* Melhoria das condi¢oes nutritivas do solo onde ger-
mina a semente através da libertacdo, por minerali-
zacio microbiana, dos nutrientes contidos nos seus
tecidos.

Os tipos maiores de frutos (e.g., carnudos, secos, deis-
centes e indeiscentes) nio estio correlacionados com os
grandes clados (ao nivel da ordem) de angiospérmicas
(Lorts et al. 2008). A familia da oliveira (Oleaceae), i se-
melhanca muitas outras, inclui géneros com frutos secos,
deiscentes ou indeiscentes, barocéricos ou dispersos pelo
vento, e géneros com frutos carnudos. Estas observacoes

[77]  Alguns autores designam a infrutescéncia por fruto multiplo.
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Figura 158. Fruto s.str. vrs. pseudofruto. A) Representacdo esquemati-
ca. a) Flor hipoginica de ovério stpero e fruto com sépalas persistentes.
b) Flor epiginica de ovario infero e pseudofruto com sépalas persistentes;
n.b., posi¢do das sépalas num fruto (a) e num pseudofruto (b): 1 - es-
tigma; 2 - estilete; 3 - antera; 4 - filete; 5 - ovdrio (tecidos carpelares);
6 - primordios seminais; 7 - pétalas; 8 - sépalas; 9 - receptaculo (n.b., que
nas flores de ovario infero o receptdculo envolve os tecidos ovariais); 11
- estigma persistente no fruto. C) Fruto de Solanum muricatum (Solana-
ceae) uma cultura andina pouco conhecida na Europa. B) Pseudofruto de
Mespilus germanica (Rosaceae), um fruto muito antigo caido em desuso.
[A) redesenhado de van Wyk & van Wyk (2006); B e C) fotos do autor].
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Quadro 33. Critérios de classificagdao dos frutos s.l.

Tipo

Descricao e exemplos

Quanto a origem

Frutos s. str.

Pseudofrutos

Procedentes de uma so flor de ovério stipero. Subdivididos em dois grandes subtipos em fungdo da concrescéncia do ovario: (i)
Frutos simples — gineceu unipistilado, qualquer que seja o niumero de carpelos; e.g., cereja e péssego. (ii) Frutos multiplos (=
frutos agregados) — gineceu multipistilado, i.e., apocarpico; cada pistilo da origem a um fruticulo; o fruto multiplo é constituido
pelo conjunto dos fruticulos; e.g., drupéolas na amora (Rubus) e aquenioides no morango.

Provenientes de uma s6 flor de gineceu infero; incorporam tecidos do hipanto, e.g., mag¢d, péra e marmelo.

(= frutos complexos

ou falsos frutos)

Infrutescéncias

Incorporam tecidos carnudos ou secos com origem nos eixos da inflorescéncia, nos pedicelos das flores e, por vezes, das brac-
teas; e.g., ananas e figo.

Quanto a consisténcia

Frutos s.l. secos

Frutos s.l. carnud

Pericarpo delgado e mesocarpo com um baixo teor em agua; e.g., capsula da papoila.

os  Pericarpo normalmente espesso, e mesocarpo rico em agua e de consisténcia carnuda. Nos pseudofrutos carnudos os tecidos
carnudos tém geralmente origem no hipanto e ndo nos tecidos carpelares. O endocarpo pode ser brando, coriaceo ou apresen-
tar-se endurecido, i.e., lenhoso. Exemplos: endocarpo brando — bago de uva; endocarpo coriaceo — maga; endocarpo lenhoso
— cereja.

Quanto a deiscéncia

Frutos s.l. deiscentes Abrem espontaneamente libertando as sementes; a unidade de dispersdo (didsporo) é a semente; e.g., vagem de feijdo. Os fru-

Frutos s.l. indeis-
centes

tos carnudos muito raramente sdo deiscentes.

As sementes dispersam-se inclusas no fruto; unidade de dispersao (diasporo) é o fruto; e.g., fruto do girassol. O esquizocarpo é
um tipo particular de fruto indeiscente que se fragmenta na maturagdo em mericarpos; diasporo constituido por um fragmento
de fruto com uma ou mais sementes inclusas; e.g., fruto da malva.

Quanto ao nimero de carpelos

Unicarpelar
Bicarpelar

Pluricarpelar

Com origem num ovario com um carpelo; e.g., cereja.
Com origem num ovario de 2 carpelos; e.g., fruto da couve

Com origem num ovario com 3 ou mais carpelos; e.g., maga

Quadro 34. Tipos de frutos s.l.

Tipo

Descrigdo e exemplos

Frutos multiplos

Multiplo de
aquénios

Multiplo de
drupas

Outros frutos
multiplos

Fruticulos tipo aquénio (aquenioides); e.g., Ranunculus (Ranunculaceae) e Clematis (Ranunculaceae). No morango, pequenos aque-
nioides estdo dispersos na superficie de um hipanto vermelho e carnudo. O cinorrodo é um fruto multiplo de aquénios no qual os
aquenioides estdo inclusos (= encerrados) num hipanto em forma de saco, carnudo e de cor vermelha ou amarelada quando maduro
(= urnula); fruto caracteristico das Rosa (Rosaceae) «roseiras».

Fruticulos tipo drupa (drupéolas); e.g., amoras de Rubus (Rosaceae) «silvas».

Plurissamara; e.g., Ailanthus altissima [Simaroubaceae] «ailanto». Fruto multiplo de foliculos; e.g., Spiraea [Rosaceae] «grinaldas-de-
-noiva». Bifoliculo, presente num grande nimero de Apocynaceae.

Frutos simples esquizocarpicos

Clusa

Regma

Dissamara

(= samarideo)

Lomento

Fruto seco, bicarpelar, ovario profundamente 4-partido, com quatro sementes (2 por l6culo); fragmenta-se em 4 mericarpos cada um
com uma semente inclusa; caracteristico das Lamiaceae e das Boraginaceae.

Fruto seco, pluricarpelar, com estiletes muito longos, rigidos e persistentes no fruto; divide-se em 5 mericarpos aristados higroscépicos;
caracteristico das Geraniaceae.

Fruto seco, bicarpelar, na maturagéo dividido em 2 mericarpos alados; caracteristico do género Acer (Sapindaceae) «aceres ou bordos».

Fruto seco, mono ou bicarpelar e polispérmico; dividido na maturagdo num niimero variavel de mericarpos. Dois subtipos bastante fre-
quentes: (i) vagem lomentacea — caracteristica de alguns géneros de Fabaceae, e.g., Ornithopus «serradelas»; (ii) siliqua lomentacea
— tipo particular de siliqua caracteristico de algumas Brassicaceae; e.g., Raphanus raphanistrum (Brassicaceae) «saramago».
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Frutos simples secos

Cariopse

Aquénio

Capsula

Vagem

Siliqua

Foliculo

Fruto indeiscente, monospérmico, com semente intimamente aderente ao fruto; caracteristico das Poaceae.

Fruto indeiscente, uni a pluricarpelar, monospérmico, com uma semente mais ou menos livre (ndo aderente ao fruto, excepto no
ponto de encontro do funiculo com a parede interna do fruto). Fruto muito frequente na Natureza; e.g., Urtica (Urticaceae) «urti-
gas», Fumaria (Papaveraceae) e algumas Fabaceae como os Trifolium «trevos». Alguns tipos de aquénio merecem uma designagdo
particular: smara - aquénio alado, e.g., UImus (Ulmaceae) «ulmeiros»; noz — aquénio de grande dimensao de pericarpo endureci-
do, e.g., Corylus avellana (Betulaceae) «aveleira»; utriculo — aquénio envolvido por duas bracteas concrescentes, caracteristico das
Cyperaceae.

Fruto deiscente, pluricarpelar, polispérmico, uni ou plurilocular; consoante o tipo de deiscéncia a cédpsula pode ser: poricida (por
poros), e.g., Papaver [Papaveraceae] «papoilas»; loculicida (pela nervura média do carpelo), e.g., Lilium [Liliaceae]; septicida (pelas
suturas carpelares), e.g., Aristolochia [Aristolochiaceae]; septifraga (pela nervura média e pelas suturas carpelares), e.g., Datura
stramonium [Solanaceae] «figueira-do-inferno»; ou transversal (pixidio), comum nas Amaranthaceae.

Fruto geralmente deiscente pela sutura carpelar e pela nervura média do carpelo (duas linhas de deiscéncia), monocarpelar, polis-
pérmico, com as sementes dispostas numa Unica série (fiada) na proximidade da sutura carpelar; caracteristica da grande maioria
das Fabaceae; algumas fabodideas (e.g., Medicago «luzernas») e a maioria das Caesalpinioideae (e.g., alfarrobeira) produzem vagens
indeiscentes.

Fruto deiscente pelas suturas carpelares (duas linhas de deiscéncia), bicarpelar, polispérmico, sementes dispostas em duas séries na
vizinhanga de cada uma das suturas carpelares. Caracteristico da maioria das Brassicaceae.

Fruto deiscente pela sutura carpelar (uma linha de deiscéncia), monocarpelar, polispérmico; e.g., Grevillea (Proteaceae) e Hakea
(Proteaceae).

Frutos simples carnudos

Baga

Hesperidio

Drupa

Nuculanio
(= pirenario)

Pseudofrutos

Glande

Balaustia

Pomo

Pseudoaquénio

Pseudobaga

Pseudocapsula

Pseudodrupa
(trima)

Cremocarpo

Infrutescéncias

Sorose

Sicono

Ourico

Fruto indeiscente, polispérmico, de epicarpo delgado, mesocarpo carnudo e endocarpo membrandceo; e.g., Solanum lycopersicum
«tomateiro» e Capsicum annuum «pimenteiros» na familia das solandceas, e Vitis vinifera (Vitaceae) «videira-europeia».

Semelhante a uma baga, proveniente de um gineceu pluricarpelar, plurilocular, de epicarpo rico em glandulas com éleos essenciais,
mesocarpo esponjoso (geralmente branco) e endocarpo membranoso (pelicula dos gomos), no qual se inserem pelos suculentos de
grande tamanho. Fruto dos citrinos (vdrias espécies e hibridos de Citrus, Rutaceae).

Fruto indeiscente, mono a pluricarpelar, endocarpo lenhoso (carogo), com uma (raramente mais) semente incluida num Unico caro-
¢o; e.g., Olea europaea (Oleaceae) «oliveira»; caracteristico da subfam. Prunoideae (Rosaceae).

Fruto drupaceo derivado de um ovario bi ou pluricarpelar com 2 ou mais carogos (ntculas) individualizados; e.g., Frangula (Rham-
naceae) «sanguinho-de-agua». Alguns Crataegus (Rosaceae) «pilriteiros» produzem um pomo com dois ou mais carogos, com pouca
propriedade também designado por nuculanio.

Pseudofruto seco, indeiscente, monospérmico, de pericarpo coridceo e envolvido por uma cupula; caracteristico das Fagaceae.

Pseudofruto de pericarpo coridceo, interior dividido em cavidades por lamelas delgadas e repleto de sementes de episperma carnudo
(= sarcotesta); e.g., Punica granatum (Lythraceae) «romazeira».

Pseudofruto carnudo, polispérmico, pluricarpelar (geralmente 5 carpelos), endocarpo ndo lenhoso. Muito frequente na subfam.
Maloideae (Rosaceae); e.g., macieira, pereira e marmeleiro.

Pseudofruto andlogo a um aquénio proveniente de um gineceu infero. A cipsela é um pseudoaquénio rematado por um papilho,
i.e. por uma coroa de escamas, sedas (pelos rigidos e fortes) ou de pelos, simples (ndo ramificados) ou plumosos (se ramificados);
caracteristico da familia Asteraceae; também frequente em Dipsacaceae e Valerianaceae.

Semelhante a uma baga mas com origem num ovario infero; e.g., Musa (Musaceae) «bananeiras». O pepdnio é uma pseudobaga
frequentemente de grande tamanho, derivada de um gineceu pluricarpelar, polispérmico, de epicarpo rijo, mesocarpo carnudo,
endocarpo muito ténue e placentas muito desenvolvidas; caracteristico das Cucurbitaceae.

Semelhante a uma capsula mas com origem num ovario infero; e.g., Eucalyptus (Myrtaceae) «eucaliptos».

Semelhante a uma drupa mas com origem num ovario infero; e.g., Juglans regia (Juglandaceae) «nogueira».

Pseudofruto esquizocarpico, seco, indeiscente e bicarpelar; separa-se na maturagdo em dois mericarpos. Caracteristico das Apiaceae
(= Umbelliferae).

Derivado de uma inflorescéncia tipo espddice. Sdo carnudos e participam na infrutescéncia o eixo da inflorescéncia, pedicelos, ova-
rios e bracteas; e.g., Ananas comosus (Bromeliaceae) «ananas» e Morus (Moraceae) «amoreiras».

Resulta de uma inflorescéncia de pedunculo piriforme, carnudo na maturagdo, que envolve por completo as flores, tendo uma
abertura para o exterior pelo qual penetram os insectos polinizadores (Hymenoptera, Agaonidae); as flores @ ddo origem a frutos
verdadeiros carnudos. Caracteristico dos Ficus (Moraceae) «figueiras».

Infrutescéncia com bracteas espinhosas que envolvem 2-3 pseudo-aquénios (castanhas). Caracteristico das fagaceas dos géneros
Castanea «castanheiros» e Fagus «faias».
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Chave dicotémica 4. Tipos de frutos s.l.

Grupos

1. Estrutura complexa, derivada de uma inflorescéncia e em cuja cons-
tituicdo estdo envolvidos tecidos com origem caulinar e/ou antéfilos
estéreis [Infrutescéncia] Grupo 6

- Estrutura constituida por tecidos do ovario ou do ovario e de um hi-
panto, ainda que por vezes com sépalas e pétalas, carnudas ou secas,

aderentes [Frutos.l.] 2
2. Gineceu pluricarpelar apocarpico [Fruto multiplo] Grupo 1
- Gineceu monocarpelar ou pluricarpelar sincarpico 3
3. Ovério infero [Pseudofruto] Grupo 5
- Ovario stpero [Fruto s.str.] 4

4. Fruto fragmentando-se na maturagdo, dispersando-se 1 ou mais
sementes inclusas numa porgdo de ovario [Fruto simples esquizocar-
pico] Grupo 2

- Fruto ndo se fragmentando na maturagdo; fruto com sementes inclu-

sas ou sementes per se como unidades de dispersdo 5
5. Fruto carnudo [Fruto carnudo] Grupo 4
- Fruto seco [Fruto seco] Grupo 3
Grupo 1. Frutos multiplos
1. Fruticulos alados Plurisamara
- Fruticulos ndo alados 2

2. Fruticulos carnudos de endocarpo lenhoso (com carogo) Mdltiplo de
drupas

- Fruticulos ndo carnudos 3
3. Fruticulos com uma semente 4
- Fruticulos com duas ou mais sementes 5

4. Com uma Urnula carnuda envolvendo os fruticulos Cinorrodo

-Sem Urnula Muiltiplo de aquénios s.str.
5. Dois fruticulos Bifoliculo
- Mais de dois fruticulos Muiltiplo de foliculos
Grupo 2. Frutos simples esquizocarpicos
1. Dois mericarpos com asa membranosa Dissamara
- Mericarpos ndo alados 2
2. Gineceu monocarpelar Vagem lomentacea
- Gineceu di ou pluricarpelar 3
3. Gineceu bicarpelar 4

- Gineceu pluricarpelar, com estiletes persistentes organizados numa
coluna rigida Regma

4. Semelhante a uma siliqua, fragmentado dois ou mais mericarpos
Siliqua lomentacea

- Derivado de um ovario profundamente 2-partido que se divide em 4
mericarpos monospérmicos na maturagdo Clusa

Grupo 3. Frutos simples secos

1. Sementes inclusas no fruto na maturagdo (fruto como unidade de
dispersdo) [Fruto indeiscente] 2

- Sementes libertas do fruto na maturagdo (semente como unidade de

dispersdo) [Fruto deiscente] 6
2. Semente intimamente soldada as paredes do ovério Cariopse

- Semente livre, conectada a parede do ovério por um funiculo
[aquénio s.l.] 3
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3. Frutos alados Samara
- Frutos ndo alados 4
4. Fruto de grande dimens3o de pericarpo lenhoso e endurecido Noz
- Frutos de pequena dimensdo 5
5. Frutos envolvidos por duas bracteas concrescentes Utriculo

- Frutos ndo envolvidos por bracteas Aquénio s.str.

6. Gineceu monocarpelar 7
- Gineceu pluricarpelar 8
7. Deiscente por uma fenda longitudinal Foliculo
- Deiscente por duas fendas longitudinais Vagem

8. Gineceu bicarpelar com dois l6culos separados por um falso septo

Siliqua
- Gineceu pluricarpelar Capsula
Grupo 4. Frutos simples carnudos
1. Endocarpo lenhoso, fruto monospérmico 2
- Endocarpo membrandaceo 3
2. Um carogo Drupa
- Dois ou mais carogos Nuculanio
3. Interior do endocarpo revestido de pelos glandulosos Hesperidio
- Interior do endocarpo nao glanduloso Baga
Grupo 5. Pseudofrutos
1. Pseudofruto seco 2
- Pseudofruto carnudo 7
2. Pseudofruto monospérmico 3
- Pseudofruto polispérmico 5
3. Pseudofruto envolvido por uma cupula Glande
- Pseudofruto ndo envolvido por uma cupula 4
4. Pseudofruto alado Pseudosamara

- Pseudofruto ndo alado, rematado por um papilho (célice reduzido a

um conjunto de pelos) Cipsela
5. Pseudofruto esquizocdrpico com dois mericarpos Cremocarpo
- Pseudofruto ndo esquizocérpico e polispérmico 6
6. Sementes de pericarpo carnudo Balaustia

- Sementes de pericarpo nao carnudo Pseudocapsula

7. Pseudofruto monospérmico de endocarpo lenhoso (com um carogo)
Pseudodrupa

- Gineceu polispérmico 8
8. Placenta muito desenvolvida Pepodnio
- Placenta pouco desenvolvida 9
9. Endocarpo membranaceo Pomo

- Endocarpo ndo membrandaceo Pseudobaga s.str.
Grupo 6. Infrutescéncias

1. Infrutescéncias secas com 2-3 pseudoaquénios envolvidos por bréc-
teas espinhosas Ourigo

- Infrutescéncias carnudas 2

2. Flores encerradas numa estrutura carnuda de origem caulinar
Sicono

- Flores livres ao longo do eixo (raquis) da inflorescéncia Sorose
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Figura 159. Frutos, frutificagdes e sementes. 1. Ramo de amendoeira. 2. Célice sinsépalo de Hyoscyamus sp. (Solanaceae) «meimendro». Frutos s.str. e
pseudofrutos: 3. Vagem de feijoeiro-vulgar; 4. Drupa de pessegueiro; 5. Endocarpo com semente inclusa (carogo) de pessegueiro; 6. Endocarpo e semen-
te de pessegueiro; 7. Drupa de amendoeira; 8. Carogo de amendoeira; 9. Cipsela de Asteraceae; 10. Sdmara de Fraxinus angustifolia (Oleaceae) «freixo»;
11. Tegumento a destacar-se da semente de feijoeiro-vulgar; 12. Semente revestida de pelos compridos em Salix sp. (Salicaceae) «salgueiros»; 13. Se-
mente alada de pinheiro-bravo; 14. Cipsela sem papilho de Asteraceae; 15. Cariopse de trigo-mole; 16. Samara de Ulmus sp. (UImaceae) «ulmeiro»; 17.
Fruto multiplo de foliculos de Delphinium sp. (Ranunculaceae) «espora»; 18. Vagem de Cytisus scoparius (Fabaceae) «giesta-das-vassouras»; 19. Capsula
de Viola (Violaceae) «violeta»; 20. Capsula de Papaver rhoeas (Papaveraceae) «papoila-comump»; 21. Capsula de Anagallis sp. (Myrsinaceae) «morrido»;
22. Drupas de Prunus cerasus (Rosaceae) «gingeira»; 23. Baga de Atropa belladonna (Solanaceae) «beladona»; 24. Baga de videira; 25. Fruto multiplo
de aquénios de Ranunculus sp. (Ranunculaceae) «rantnculo»; 26. Fruto multiplo de foliculos Consolida ajacis (Ranunculaceae) «esporas-de-jardim»; 27.
Dissamara de Acer pseudoplatanus (Sapindaceae) «platano-bastardo»; 28. Fruto mdltiplo de drupas de Rubus sp. (Rosaceae) «amora»; 29. Fruto mdltiplo
de aquénios de Fragaria x ananassa (Rosaceae) «morangueiro». Infrutescéncias: 30. Sorose de Morus nigra (Moraceae) «amoreira-negra»; 31. Sorose
de ananas; 32. Sicono de figueira. Frutificagdes: 33. Pinha de piheiro-bravo; 34. Escama fértil com duas sementes de pinheiro-bravo. [Coutinho 1898].
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sugerem que a evolucio dos frutos é muito flexivel, que
nao estd sujeita a grandes constrangimentos filogenéticos

[Vol. I1].

Estrutura do fruto

Durante a formagao do fruto a parede do ovdrio mo-
difica-se e dd origem ao pericarpo (pericarp). O pericar-
po ¢ constituido por trés cada tecidulares, mais ficeis de
reconhecer nos frutos carnudos:

* Epicarpo (exocarp) — corresponde 4 epiderme exte-
rior (da pdgina inferior) da(s) folha(s) carpelar(es)
que compdem o pistilo;

* Mesocarpo (mesocarp) — tecido formado a partir do
parénquima e dos feixes vasculares das folhas carpe-
lares;

* Endocarpo (endocarp) — corresponde a epiderme in-
terior (da pdgina superior) das folha(s) carpelar(es).
Os mesmos termos sdo aplicados aos pseudofrutos,
porém, neste caso, nao sao verdadeiras as correspondén-
cias com a anatomia do carpelo estabelecidas para os
frutos verdadeiros.

O epicarpo e o endocarpo podem acumular camadas
celulares durante o desenvolvimento do fruto. Nos frutos
carnudos, o epicarpo estd coberto por uma cuticula, mais
espessa e exteriormente enriquecida em ceras na matura-
¢30. O mesocarpo tem uma grande expressio nos frutos
carnudos sendo, neste caso, maioritariamente constitui-
do por tecidos parenquimatosos ricos em dgua. O peri-
carpo dos frutos secos é caracterizado pela presenca de
esclerénquima e de parénquima nao suculento. As fibras
de esclerénquima do mesocarpo do coco atingem 1mm
de comprimento, e tém mdltiplos usos (e.g., restauragio
ecolégica, substratos para plantas e tapetes). O endocar-
po ¢ digno de referéncia nos frutos de carogo (drupas),
onde aprece esclerificado com a fungao de proteger a se-
mente, em particular quando o fruto é deglutido por um
animal dispersor. Em linguagem corrente apelida-se de
pedtnculo o “pé¢” dos frutos mesmo que este, em termos
botanicos, seja um pedicelo.

Critérios de classificagao dos frutos s.l.

Os critérios mais importantes na sistemdtica dos frutos
s.l. s3o a origem, a consisténcia, a deiscéncia, o nimero
de carpelos ¢ o niimero de sementes. Com base nestes
critérios definem-se os termos referenciados no Quadro
33. Na classificagao dos frutos s.l. é ainda tomada em
consideracio a presenca de asas, a aderéncia do pericarpo
a semente, a consisténcia do endocarpo € a organizacio

das bricteas que envolvem os frutos.

Os frutos que libertam naturalmente as sementes
dizem-se deiscentes. Sdo serotinos os frutos deiscentes
que libertam as sementes de forma em resposta a um es-
timulo ambiental. As floras sul-africanas e australiana sio
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particularmente ricas em espécies serotinas. Os frutos de
uma das mais temiveis invasoras de Portugal continental,
a Hakea sericea, uma protedcea de origem australiana, ex-
pelem as sementes apds fogo. O eucalipto tem um com-
portamento similar (dos Santos ez al. 2015).

Tipos de frutos s.l.

A terminologia carpolégica ¢ muito variada e incon-
sistente. Antes de usar uma Flora ou monografias taxo-
némicas é importante consultar, a este respeito, as intro-
dug¢des metodoldgicas ou os glossdrios anexos. O sistema
de classificagdo de frutos seguido neste texto inspira-se
em Font Quer (1985), com atualizagées. Em fun¢io dos
critérios expostos anteriormente admitem-se seis grandes
grupos de frutos s.l.: (i) frutos multiplos, (ii) simples es-
quizocdrpicos, (iii) simples secos, (iv) simples carnudos,
(v) pseudofrutos e (vi) infrutescéncias. No Quadro 34,
Chave dicotémica 4 e na Figura 159 referem-se os subti-
pos mais relevantes em ecossistemas naturais ou comuns
nas plantas de interesse econémico.

Na documentacio taxondmica é corrente nao diferen-
ciar aquénio de pseudo-aquénio, cdpsula de pseudocdp-
sula, baga de pseudobaga e drupa de pseudodrupa. Para
evitar inconsisténcias terminoldgicas na concretizagio
da natureza do fruto usam-se os adjectivos aqueniforme,
capsular, baciforme e drupéceo.

O fruto das roseiras é frequentemente interpretado
como um pseudofruto. Quer na flor, quer no fruto, os
carpelos nio estao adnados ao hipanto, e a drnula que os
contém tem uma pequena abertura para o exterior, por
conseguinte é mais correto considerar o cinorrodo um
fruto maltiplo de aquénios.

Partes ediveis nos frutos s.l.

As partes ediveis dos frutos s.l. adequados a alimenta-
¢30 humana variam de espécie para espécie. Em diferen-
tes combinagoes, podem envolver as estruturas referidas
no Quadro 35 (Figura 160). Em nimero, consomem-
-se mais tipos de frutos carnudos do que de frutos secos.
No entanto, a maior parte das calorias das dietas actuais
provém das cariopses de gramineas um fruto seco inti-
mamente soldado com a semente, & qual cabe a maior
parte da biomassa. A Figura 160 poder-se-iam adicionar
brictea, tendo como exemplo o lapulo. Das bricteas da
infrutescéncia @ do lapulo (cone @) extrai-se a lupulina,
um complexo de substincias resinosas usadas na conser-
vagio e aromatizagdo da cerveja.

"Fruto seco” tem dois significados, um botéanico, es-
tudado nos pontos anteriores, e outro agronémico/ali-
mentar. Em agronomia e nas ciéncias da nutrigao, "frutos
secos” ¢ a designagao genérica de um grupo concreto de
plantas cultivadas, e das respetivas sementes, que inclui
o amendoim, a aveleira, a nogueira, o pistacheiro, o cas-



Manual de Botinica

Partes ediveis nos frutos s.l.

\{im da
inflorescéncia

e perim-?pqi

Figura 160. Partes ediveis nos frutos s.l. cultivados. [Adaptado, com modifica¢Ges, de Monselise (1986)].

Quadro 35. Partes ediveis dos frutos s.l. cultivados

Tipo

Tecidos do ovério

Tecidos de um
hipanto

Tecidos do recepta-
culo

Placenta

Pelos
glandulosos

Pedunculo do fruto
Eixo primario da inflo-
rescéncia (= raquis)

Toda ou partes da
semente

Descri¢cdo/exemplos

Em grande parte dos frutos s.l. temperados consome-se todo o pericarpo (e.g. uva) ou o mesocarpo (e.g. péssego e
demais prunoideas). No tomate, além do pericarpo, sdo muito importantes as placentas e os septos.

Nas pomoideas (Maloideae, Rosaceae) os tecidos carpelares sdo pouco relevantes no volume do fruto porque grande
parte da polpa dos pomos tem origem nos tecidos do hipanto.

No morango, o receptaculo é vermelho e carnudo; na sua superficie encontram-se simetricamente distribuidos minus-
culos aquenioides.

Importante nas cucurbitdceas; as placentas sdo comestiveis na melancia e no pepino», 0 mesmo ndo acontecendo no
meldo ou na abébora-menina.

Cada carpelo (gomo) do hesperidio caracteristico dos citrinos esta preenchido com pelos glandulosos ricos em agua.

No Anacardium occidentale (Anacardiaceae) «cajueiro» o fruto é seco, o pedunculo, em contrapartida, é carnudo e doce;
a castanha-de-caju é uma semente que se consome torrada.

No figo (Ficus carica, Moraceae) consomem-se o pedunculo da infrutescéncia e o pericarpo dos frutos; a parte carnuda
do ananas compreende tecidos do raquis da infrutescéncia, dos pedicelos e das flores.

Na nogueira consome-se a semente que tem que ser previamente extraida de um fruto carnudo drupaceo (pseudodru-
pa); algo semelhante acontece com a amendoeira. Na rom3, o pericarpo é seco e as sementes tém uma sarcotesta muito
apreciada. Na Garcinia mangostana (Clusiaceae) «mangostdo» e nos maracujas comestiveis (Passiflora sp.pl., Passiflora-
ceae), o pericarpo é adstringente mas os arilos das sementes, pelo contrario, sdo deliciosos. Em varias plantas cultivadas
sdo ediveis os frutos e as sementes, como acontece com as vagens e as sementes imaturas do feijoeiro e da ervilheira.
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tanheiro, e a castanha-de-cajii. As sementes destas plan-
tas tém baixos teores em dgua, sdo ricas em lipidos e em
energia, sendo consumidas em fresco ou apds um proces-
samento simples (e.g., torrefacio). Correspondem as 7uts
dos autores anglo-saxdnicos.

SEMENTE

Constitui¢ao da semente. Tecidos de reserva.

A semente é um primérdio seminal maduro, por
regra, fecundado. A semente madura ¢ um mosaico de
tecidos de diferente proveniéncia e ploidia, constituida
por (Figura 166):

* Episperma (= tegumento ou casca da semente) —
cobertura da semente, diploide de origem maternal,
resultante do desenvolvimento dos tegumentos do
primérdio seminal;

* Tecidos especializados de reserva (nem sempre
presentes) (.2.);

* Embriao — rudimento do esporéfito, diploide, com
origem no zigoto, i.e., na célula resultante da con-
jugacao da oosfera com um nicleo espermdtico; os
cotilédones, com ou sem fungio de reserva, sio parte
integrante do embrido.

Nas sementes ocorrem dois tipos de tecidos de tecidos
de reserva:

* Endosperma — tecido de reserva triploide, geral-
mente constituido por células vivas (mortas nas gra-
mineas), com origem na fecundagio da célula cen-
tral por um ntcleo espermdtico;

* Perisperma — tecido diploide de origem maternal
(células do nucelo), ausente das gimnospérmicas e
pouco frequente nas angiospérmicas.

Os conceitos botanico e agronémico de semente sao
distintos. Em agricultura, todas as estruturas procedentes
do desenvolvimento da flor usadas para realizar sementei-
ras s3o entendidas como semente. Por exemplo, os graos
de cereais (e de todas as gramineas) sdo frutos para o bo-
tanico e semente para os agronomos.

Episperma

O episperma”® evita a destruigao da semente por des-
secacio ou predacio, e ao participar nos mecanismos de
dorméncia e quebra da dorméncia da semente ("Dormén-
cia e germinacdo da semente") funciona como um sensor de

condi¢coes ambientais adequadas & germinagio. As plan-
tas parasitas da familia Loranthaceae produzem sementes

[78]  Em linguagem corrente, o episperma ¢ designado por casca da semen-
te ou, simplesmente, por tegumento da semente. O termo testa ¢ também
usado para designar o episperma das sementes derivadas de primérdios com
um tnico tegumento.
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Figura 161. Estrutura do episperma. A) Semente alada de Moringa olei-
fera (Moringaceae) «moringa» (Cabo-Verde). B) Arilo de Afzelia africana
(Fabaceae, Caesalpinioideae) (Guiné-Bissau). C) Sarcotesta em sementes
de rom3; n.b., restos das sépalas e estames. [Fotos do autor].

muito pequenas sem episperma, uma caracteristica rara
na natureza. O episperma comporta uma ou duas cama-
das individualizadas consoante o primérdio seminal que
d4 origem a semente tenha um ou dois tegumentos. Nas
sementes derivadas de primérdios com dois tegumentos,
a camada interna do episperma designa-se por tégmen
e a externa por testa. Ambas camadas tém uma ou mais
células de espessura. O tégmen geralmente ¢ delgado,
transparente ¢ membranoso; por vezes ¢ residual e difi-
cil de discriminar (Figura 166-E). A testa é constituida
por células mortas, enquanto o tégmen, se presente, é
vivo (Linkies ez a/. 2010). A testa é mais espessa do que o
tégmen sendo, frequentemente, seca, negra ou castanha,
e rigida. Se seca e muito rigida denomina-se esclerotesta
(sclerotesta); e.g., muitas leguminosas arbdreas tropicais.
Se pelo contrdrio é carnuda e mole toma o nome de sar-
cotesta (Figura 161-C); e.g., sementes de ginkgo e da ro-
mazeira.

Na testa e menos no tégmen, é frequente uma camada
mecénica (mechanical layer) que consiste numa ou mais
camadas de células em palicada, reforcadas pela sintese
de uma espessa parede secunddria (Rudall 2007); e.g.,
sementes duras das fabdceas ("Quebra de dorméncia"). Em
muitas familias, a testa estd impregnada de substincias
hidrofébicas (e.g., suberina) que a tornam impermedvel
a dgua. A testa pode também incluir células que libertam
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Figura 163. Reservas nutritivas da semente (representagdo esquemati-
ca): a - semente endospérmica; b-c - sementes cotiledonares, com resi-
duos de endosperma em (a); d - semente perispérmica. Legenda: preto
- episperma, laranja - endosperma, verde - cotilédones, quadriculado
-perisperma. [Original inspirado de varias fontes].

mucilagens em contacto com a dgua (e.g., linho) que tém
a dupla fungio de reter dgua para a germinagao e lubri-
ficar a passagem da semente pelo aparelho digestivo de
dispersores animais (Bewley ez a/. 2013). A testa pode ser
lisa ou apresentar ornamentos — e.g., espinhos, pelos, pa-
pilas e tubérculos, — de grande interesse taxonémico em
muitos grupos de plantas-com-flor; e.g., Linaria (Planta-
ginaceae), Euphorbia (Euphorbiaceae) e Montia (Portula-

caceae).

A expansao laminar folidcea ou membranosa do tegu-
mento, presente em muitas espécies de dispersdo anemo-
cérica, designa-se por asa; e.g., sementes de Moringa olei-
fera (Moringaceae) «moringa» (Figura 161-A). Os pélos
das sementes dos salgueiros(Salix, Salicaceae) e choupos
(Populus, Salicaceae) €m a mesma fungdo. Na superficie
das sementes podem desenvolver-se vdrios tipos de ex-
crescéncias nutritivas que actuam como recompensa para
os vetores de dispersao endozoocérica, sendo a mais rele-
vante o arilo. O arilo (aril) é uma excrescéncia de dimen-
sa0 (pode cobrir por completo a semente) e localizagao
varidvel na superficie do episperma, frequentemente de
consisténcia carnuda (Font Quer 1985) (Figura 161-B).
Dois tipos de arilo merecem uma designacio especial:

* Caruncula — excrescéncia de pequena dimensao si-
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Figura 162. Reservas nutritivas da semente A) semente endospérmica
de Celastrus sp. (Celastraceae). B) Semente de cotiledonar de macieira
(Malus domestica, Rosaceae), com uma camada residual de endosper-
ma. [Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection].

tuada na proximidade do micrépilo; e.g., sementes
de Euphorbia (Euphorbiaceae) «euférbiasy;

¢ Estrofiolo — excrescéncia, muitas vezes em forma de
asa, que se forma a partir da rafe na proximidade
do hilo; e.g., sementes de Chelidonium majus (Papa-
veraceae) «celidénia» e muitas leguminosas como o
feijao-comum.

A insergao do funiculo no primérdio seminal deixa
uma pequena cicatriz na sua superficie designada por
hilo (Figura 167). Nas sementes de feijao-frade, e de
muitas outras leguminosas, o hilo é muito fécil de iden-
tificar porque estd assinalado por uma mancha mais ou
menos circular. O micrépilo (micropyle) por vezes evi-
dencia-se através de um pequeno orificio na superficie do
episperma. A forma e a posicio relativa do hilo frente ao
micrépilo na semente estd correlacionada com o tipo de
primérdio seminal. Os primérdios ortotrdpicos originam
sementes ovais ou arredondadas com o hilo e o micrépilo
em polos opostos, respetivamente, nas extremidades pro-
ximal e distal da semente. As sementes derivadas de pri-
mordios campilotrépicos ou anatrépicos tém uma forma
reniformes e o micrépilo localiza-se na vizinhanga do hilo
(e.g., feijao). Geralmente, num dos lados destas sementes,
observa-se um rebordo que termina no hilo, conhecido
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por rafe, que resulta da fusio lateral do funiculo com o
primérdio seminal (Figura 167).

Reservas nutritivas da semente

As reservas nutritivas (nio confundir com tecido de
reserva) destinam-se a alimentar o embriio em cresci-
mento, durante a germinagio da semente. Nas sementes
angiospérmicas ocorrem trés tipos de reservas nutritivas

(Figura 163):
* Cotilédones — 6rgaos de reserva das sementes coti-
ledonares (Figura 162, Figura 167);

* Endosperma — tecido de reserva das sementes albu-
minosas (= sementes endospérmicas) (Figura 166),
as sementes sem endosperma dizem-se exalbumino-
sas;

* Perisperma — caracteristico das sementes perispér-
micas (Figura 164); pouco frequente na natureza.

As monocotiledéneas siao geralmente albuminosas
(e.g., todos os cereais). Entre outras caracteristicas invul-
gares, as familias monocotiledéneas da ordem Zingibe-
rales tém também sementes perispérmicas (e.g., Canna
indica, Cannaceae). As plantas nio monocotileddneas
geralmente acumulam reservas nos cotilédones, estando
o endosperma ausente (e.g., maioria das leguminosas) ou
reduzido a uma delgada camada tecidular a envolver o
embrido (e.g., macieira, Figura 162-B). O ricino é uma
eudicotiledénea de sementes endospérmicas, assim como
o feno-grego (Trigonella foenum-graecum, Fabaceae).

As Piperaceae, uma familia de magnoliideas onde se
inclui a pimenta (Piper nigrum), e as eudicotiledéneas da
ordem dos Caryophyllales [e.g., beterraba e as Cactaceae
(catos)] acumulam perisperma nas sementes (Bewley ez al.
2013). Ao contrdrio das sementes cotiledonares e albumi-
nosas, nas sementes perispérmicas o nucelo nio se esgota
com a diferenciagao do saco embriondrio e a formagio do
embrido surgindo modificado num perisperma. Algumas
sementes tém, simultaneamente, albiimen e perisperma;
e.g., Piper nigrum (Piperaceae) «pimenteira». Raramente,
o hipocétilo pode servir como o 6rgao de reserva.

No endosperma das gramineas coexistem trés tipos
de células. A células amildceas (starch cells) constituem
maior parte da massa do endosperma. Sao células nao
vivas, preenchidas com amido, por vezes com inclusoes
proteicas. A camada de aleurona (aleurone layer) desen-
volve-se entre as células amildceas e o tegumento (Figura
166-A). As células de aleurona (aleurone cells) sio ricas
em aleurona, uma proteina; entre outras fungées, durante
a germinagao, libertam enzimas hidroliticas que mobili-
zam os nutrientes acumulados nas células amildceas de
modo a serem consumidos pelo embrido. A transferéncia
de nutrientes da planta-mae para a semente em desenvol-
vimento ¢ mediada por uma camada de células de trans-
feréncia situadas na base da semente (Bewley ez al. 2013).

Manual de Botinica

Episperma

Figura 164. Semente perispérmica de Beta vulgaris (Amaranthaceae)
«beterraba». A) Infrutescéncia. B) Semente escarificada (tegumento par-
cialmente eliminado), n.b. embrido a envolver uma massa mais clara de
episperma. [Fotos do autor].

Figura 165. Textura do endosperma. Venda ambulante de coco-verde
para agua-de-coco e de coco-amarelo para consumo do endosperma
sélido. Um dos cocos-verdes foi desbastado com uma catana evidencian-
do uma camada de endosperma sélido (Cartagena de indias, Colombia).
[Foto do autor].

O endosperma ¢ classificado em funcio da sua tex-
tura e composigdo. Entre outras, pode apresentar uma
textura: (i) cérnea — albimen muito duro, como se fora
marfim, e.g., algumas palmeiras (fam. Arecaceae); (ii) ge-
latinosa — com a consisténcia da gelatina; ou (iii) liquida
— e.g., 4gua de coco de Cocus nucifera «coqueiro». No co-
queiro a propor¢io entre o endosperma liquido e o en-
dosperma sélido depende da idade do fruto. Nos frutos
maduros, de cor amarela, com um ano, o endosperma
estd completamente solidificado; na produgio comercial
de cocos para dgua-de-coco, os frutos sio colhidos juvenis
e verdes, com 6-7 meses de idade (Figura 165).

As reservas das sementes, qualquer que seja a sua
origem, podem ser constituidas por lipidos (e.g., Cocus
nucifera «coqueiro» e Brassica rapa «colza»), hidratos de
carbono (sobretudo amido, e.g., cariopse das gramineas)
e/ou proteinas (importantes nas leguminosas). Entao,
quanto a composi¢io o endosperma pode, por exemplo,
ser amildceo, oleaginoso, ou proteico. As sementes de
cereais (excepto milho-gratido) contém, em média, 60-70
% de amido na MS, e as de leguminosas menos de 50%.
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O teor em lipidos atinge os 50% da MS das sementes do
milho-graido e de amendoim. Quase todas as sementes
contém proteinas sob a forma de pequenos granulos pro-
teicos (granulos de aleurona).

Embrido

As principais estruturas do embrido sao a: (i) radicula,
(i) o(s) cotilédone(s) e (iii) a plimula. O hipocétilo ¢é
um entrend caulinar que conecta a radicula aos cotilé-
dones. O epicétilo localiza-se entre os cotilédones e a
plumula. A radicula é um esbogo embrionar de raiz, de
natureza eminentemente meristemdtica. A plimula ou
gémula inclui um meristema apical caulinar envolvido
por esbogos folheares. Na semente a radicula estd situa-
da na proximidade do micrépilo e a plimula na zona

Pericarpo + tegumento

Endosperma:
Camada de aleurona
Endosperma amildceo

Embrido:

Coledptilo
Escutelo
Radicula
Coleorriza

Embrido:

Coledptilo
Plimula
Meristema apical
caulinar
Escutelo

Radicula

Caliptra
Coleorriza

Endosperma

Coledptilo
Escutelo Plumula

Radicula

Coleorriza

Pericarpo +
tegumento
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da calaza. Normalmente, as monocotiledéneas tém um
cotilédone e as dicotiledéneas s.l. dois, embora existam
bastantes excepgoes entre as dicotiledéneas s.l. (e.g., as
Nymphaeaceae tém apenas um cotilédone). A dimensio
dos cotilédones s6 ¢ significativa nas sementes cotiledo-

nares.

Estrutura da semente de gramineas e
leguminosas

Gramineas

A cariopse — o fruto das gramineas — compreende
uma Gnica semente, concrescente com o fruto. Em corte
transversal identificam-se as seguintes estruturas: (i) um

Escutelo
Mesocotilo
Raiz lateral
Radicula

Coledptilo + plumula

Escutelo

Coleorriza + radicula

Figura 166. Estrutura da semente das gramineas. A) Estrutura de uma semente de Triticum aestivum «trigo-mole»: a-b - semente; c-d - semente recém-
-germinada; e - estrutura do embrido; d - espiga de trigo. Corte longitudinal (B) e remog&o do pericarpo + tegumento na zona do embrido (C) de Zea mays

(Poaceae). [A) adaptado de www.seedbiology.de; B e C) fotos do autor].
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preicarpo intimamente soldado ao tegumento da semen-
te; (ii) a camada de aleurona; (ii) uma massa volumosa
de células amildceas, muito volumosa, constituido por,
; (iii) embrido, bem diferenciado, de grande complexi-
dade, situado numa posicao lateral (z.2.); (iv) um tegu-
mento intimamente soldado ao pericarpo. Consoante as
espécies, a semente apresenta-se (sementes vestidas, ¢.g.,
aveias e cevada) ou nio (sementes nuas, ¢.g., trigo-mole
e centeio) revestida pelas glumelas.

A proporgao entre as vdrias estruturas da semente
varia de espécie para espécie. No Sorghum bicolor «sorgo
ou massambala», uma cultura que s6 na Africa subsaaria-
na ocupa mais de 20 milhées de hectares, o endosperma
corresponde a 82-84% do peso do grao seco, o embrido
a 9-10% e o perisperma+pericarpo a 6-8% (PROTA4U
2015).

Tendo como referéncia a semente da Z. mays, no em-
brido das gramineas, por sua vez, identificam-se as se-
guintes estruturas (Figura 160):

* Escutelo — camada espessa, a olho nu de cor mais
escura do que o endosperma, posicionada entre o
endosperma e as restantes partes do embrido;

* Plumula — constituida pelo meristema caulinar e es-
bocos folheares;

* Coledptilo — folha especializada, sem clorofila, inse-
rida imediatamente acima do escutelo e que envolve
a plamula;

* Radicula — composta por um esboco de raiz primdria
mais o meristema apical radicular;

* Coleorriza — estrutura de origem radicular em for-
ma de bolsa que cinge e protege a radicula.

As homologias entre as estruturas do embriio das Poa-
ceae e as estruturas embrionares das restantes monocotile-
déneas sao objeto de acesas discussoes entre especialistas,
tamanha ¢ a sua originalidade morfolégica. Dahlgren ez
al. (1985), e outros autores, defendem o antigo conceito
de que o escutelo corresponde a primeira folha embrio-
nar (cotilédone) e o coledptilo a segunda. Menos apoio
tem a hipdtese de que o escutelo é a parte basal do cotilé-
done, e o coledptilo o limbo.
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N6 dos cotilédones

Cotilédone

Radicula

Figura 167. Estrutura da semente das leguminosas. Feijoeiro-comum.
N.b. o feijdo tem origem no primérdio seminal campilotrépico razdo pela
qual o micrépilo situa-se na vizinhanga do hilo. [Fotos do autor.]

Leguminosas

A semente de feijoeiro-comum serve referéncia a es-
trutura da semente da maioria das leguminosas. Esta
espécie tem uma morfologia mais simples que a da Z.
mays. Segue a estrutura caracteristica das sementes coti-
ledonares: dois cotilédones com a maior parte da massa
da semente; um embriio onde se identificam radicula,
hipocétilo, epicétilo e plimula; e um tegumento (Figura
167). O tegumento tem duas camadas com origem nos
dois tegumentos do primérdio seminal, sendo a camada
mais externa a que imprime maior resisténcia ao peris-
perma. O hilo e o micrépilo sdo bem visiveis. Na proxi-
midade do hilo, identifica-se uma saliéncia na rafe — um
estrofiolo — que serve de porta de entrada para a dgua
durante a germinagio (Baskin ez 2/. 2000).



Il. Arquitetura, fenologia e fisionomia




Imagem da pdgina anterior

Cedrus libani (Pinaceae) «cedro-do-libano», drvore mitica das montanhas
do Libano.

Lu, Porto

Cortesia de Paulo Araujo
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1. ARQUITETURA DO

SISTEMA RADICULAR

IMPORTANCIA DO ESTUDO DO SISTEMA
RADICULAR

A configuragdo espacial (arquitetura) do sistema ra-
dicular condiciona o acesso das plantas aos recursos con-
tidos no solo. Se uma qualquer planta ¢ capaz de captu-
rar mais dgua e nutrientes do que os seus vizinhos, tem
condi¢oes para produzir mais biomassa, mais superficie
fotossintética com folhas mais eficientes, e maximizar o
crescimento, a sobrevivéncia e a produgao de descenden-
tes. A importincia do estudo do sistema radicular e da
candpia das plantas é equivalente.

Para compreender a distribuigio espacial e o funcio-
namento das raizes em condi¢oes de campo é preciso ex-
trair cilindros de solo com sondas e separar, classificar,
medir e pesar cuidadosamente as raizes, abrir valas e ana-
lisar o perfil do solo, dispersar as particulas do solo com
dgua ou ar sob pressio, por exemplo (Figura 168). Os
métodos nao invasivos, adequados a estudos diacrénicos
da raizes, sao caros e enfrentam vdrias dificuldades técni-
cas. A candpia das plantas, pelo contririo, estd exposta
a observacdo e é muito mais rica em caracteres macros-
cépicos do que a raiz. Sabe-se, por isso, muito mais da
arquitetura da candpia do que da arquitetura das raizes
("Arquitetura da candpia"). A raiz é a metade escondida e
desconhecida das plantas.

A arquitetura das raizes tem uma particular influéncia
na eficiéncia da absor¢io dos nutrientes de menor mobi-
lidade no solo, como o fésforo. Caracteristicas genéticas
que aumentem o volume de solo explorado pelas raizes,
com reduzidos custos metabdlicos, i.e., que aumentem a
eficiéncia do sistema radicular, sao particularmente van-
tajosas em solos pobres em nutrientes de baixa mobili-
dade. A absor¢io do fésforo ¢ favorecida pela presenca
de aerénquima, de raizes pequeno didmetro, de raizes
superficiais muito ramificadas (porque as formas biodis-
poniveis deste nutriente estdo concentradas nas camadas
superficiais do solo), e pela produgio abundante de pelos
radiculares de grande comprimento (Hodge ez a/. 2009).
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As raizes proteoides sio outra alternativa. Em contrapar-
tida, ramificacdes espacadas e raizes laterais de grande
comprimento s20 dptimas para a aquisi¢ao de azoto redu-
zido (Lynch 2013). A diregao do sistema radicular con-
diciona o acesso da planta a dgua. Foi demonstrado que
nos porta-enxertos de videira mais resistentes a secura,
como a ‘Rupestris du Lot’ (um clone de Vitis rupestris)
ou os clones de V/ berlandieri, as raizes mais exteriores
desenvolvem um angulo agudo em relagao a vertical, i.e.,
o chamado angulo geotrépico ¢ inferior a 45° (Gui-
llon 1905). Nos porta-enxertos mais sensiveis a secura
as raizes sio menos profundantes (Angulo geotrépico su-
perior a 45°). O Pennisetum glaucum (Poaceae) «milhe-
to, massango-liso» substitui o milho-gratido nas regioes
4ridas do Sahel (Africa), entre outras razées, porque as
suas raizes penetram rapidamente no solo, atingindo 1m
de profundidade em apenas 33 dias (Gregory & Squire
1979).

A semelhanca da parte aérea, o crescimento das raizes
pode ser limitado por temperaturas excessivas, baixas ou
altas. Se a candpia da planta ¢é impedida de crescer pela
poda ou pela falta de luz, as raizes sio deprimidas pela
falta de fotoassimilados. As caracteristicas do solo que
mais condicionam as raizes sio a compactagio, a profun-
didade, e a disponibilidade de recursos, onde se destacam
a dgua, oxigénio e os nutrientes. Como em breve se verd,
o sistema radicular tem um crescimento francamente
mais oportunistico do que a parte aérea, dirigido pela
distribui¢do espacial dos recursos no solo. A sua flexibili-
dade advém de uma estrutura modular que, ao invés dos
caules, nio ¢ exteriormente evidente.

Estao, entdo, em causa dois importantes temas em
torno da arquitetura do sistema vascular: a varia¢io por
causas genéticas e a plasticidade fenotipica. O desenho
espacial do sistema radicular varia com a espécie, o eco-
tipo, a cultivar ou até o gendtipo, e, para 0 mesmo gend-
tipo, em fungao do historial de condi¢oes ambientais vi-
vidas pela planta. Nas préximas linhas abordo o primeiro
tema recuperando a oposi¢do entre os sistemas aprumado
e fasciculado, complementada com dois exemplos bem
representados na literatura, a planta do arroz (de siste-
ma fasciculado) e as drvores (de sistema aprumado). As
referéncias a plasticidade fenotipica do sistema radicular
adicionam um pouco mais informagio ao muito que ji
foi dito no ponto "Estrutura modular das plantas. Totipoténcia

celular".

SISTEMA RADICULAR APRUMADO VS. SISTEMA
FASCICULADO

Como antes referi, distinguem-se dois modelos ar-
quiteturais fundamentais de sistema radicular: apruma-
do e fasciculado (Figura 46). Genericamente, no siste-
ma radicular fasciculado as rafzes sio semelhantes entre
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si (homogéneas), finas, delicadas, com abundantes pelos
radiculares. A relacio entre o volume de raizes com capa-
cidade de absorcio e o volume total é elevada. Admite-
-se que este tipo de sistema radicular é mais eficiente do
que a radicagio aprumada (e por isso competitivamente
vantajoso) na captura de dgua e nutrientes das camadas
superficiais do solo. Tem um efeito melhorador no solo
porque produz grandes quantidades de residuos organi-
cos, e 0 denso raizame que o caracteriza favorece a agrega-
¢ao das particulas do solo (melhora a estrutura do solo).
A substituicio de raizes (turnover) é maior nos sistema
fasciculado do que no aprumado.

O sistema aprumado ¢ particularmente eficiente
a ancorar ao substrato plantas de grande dimensio e a
absorver a dgua armazenada em camadas profundas do
solo. A raiz profundante ¢ indtil em solos encharcados.
O sistema radicular aprumado é o mais adequado a solos
pedregosos e/ou heterogéneos, com a dgua e os nutrien-
tes irregularmente distribuidos no perfil. Por isso, a ve-
getagao das regioes semidesérticas pedregosas tende a ser
dominada por plantas lenhosas dicotiledéneas; nos solos
homogéneos em climas similares preponderam as grami-

neas (Breckle 2002).

Os impermes sio camadas do solo compactas e resis-
tentes A penetracdo das raizes, de origem natural [e.g., ho-
rizonte B argilico (Bw) dos luvissolos, de grande expressao
nos territérios mediterrinicos], ou causadas pelo pisoteio
de animais (calo de pastoreio, fenémeno muito comum
em pastagens), pela circula¢do de mdquinas agricolas, ou
por mobiliza¢oes inadequadas do solo (calo de lavoura).
Certas plantas de raiz aprumada sao capazes de perfurar
impermes e desta forma usufruir de um szock alargado
de 4gua e nutrientes. Vejamos uma consequéncia prética
desta propriedade. A introdug¢do de leguminosas praten-
ses com raiz aprumada (e.g., tremoceiro-branco ou ervi-
lheira) nas rotagbes mediterranicas de culturas arvenses
aumenta a produtividade dos cereais (Carvalho 2009).
Estas leguminosas além deixarem algum azoto residual
no solo (sao fixadoras eficientes de azoto), abrem poros
no horizonte Bw que no ano seguinte sio aproveitados
por plantas de sistema radicular mais débil (e.g., milho
e trigo). Nas rotagdes das regioes de clima temperado
utiliza-se para o mesmo fim, por exemplo, a Phacelia ta-

nacetifolia (Hydrophyllaceae).

As eudicotiledéneas radicantes nos nés (estolhosas ou
rizomatosas) desenvolvem sistemas radiculares fascicula-
dos. As plantas obtidas por estaca, e por outros métodos
de propagacio vegetativa que impliquem a formagio de
raizes adventicias, apresentam, geralmente, um sistema
radicular de tipo fasciculado. Por conseguinte, as dicoti-
ledéneas propagadas por semente (com raiz profundante)
s30 mais resistentes a secura do que a plantas da mesma
espécie propagadas por estaca, um aspecto de relevancia
agronoémica.
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No arroz, a planta modelo dos geneticistas de cereais,
foram identificados quatro tipos de raizes. A raiz prima-
ria (seminal) emerge da semente aquando da germinagio.
Em seguida formam-se raizes adventicias (pés-embriond-
rias) primdrias, primeiro no né do coleéptilo, e depois
noutros nds da base do caule. Tanto a raiz embriondria
como as raizes adventicias primdrias apresentam um geo-
tropismo positivo. De qualquer modo, as raizes primdrias
adventicias, no arroz e em todas as monocotiledéneas,
demonstram um geotropismo menos intenso do que a
raiz primdria das dicotiledéneas. Com o tempo a raiz pri-
maria acaba por ser substituida por raizes adventicias. No
arroz, a ramificagio das raizes adventicias primdrias dd
origem a mais dois tipos de raizes: raizes laterais de cresci-
mento indeterminado profundantes, e raizes laterais de-
terminadas, curtas e de geotropismo indefinido.

Como na videira, as plantas de arroz com sistemas ra-
diculares com raizes de Angulo geotrépico pequeno (mais
profundantes) sio mais resistentes a secura. A arquitetura
da raiz estd a ser intensamente trabalhada pelos geneticis-
tas do arroz nesse sentido (Uga ez a/. 2013). A arquitetu-
ra da raiz do arroz pode ser também manipulada através
técnicas agrondmicas, recorrendo a plasticidade natural
do sistema radicular desta planta. O desenvolvimento de
um sistema de raizes mais profundantes é um dos princi-
pios subjacentes do SRI (systéme de riziculture intensive).
Esta técnica de produgio de arroz, inventada pelo agré-
nomo e padre catdlico francés Henry de Laulanié [1920-
1995] em Madagdscar, ¢ um dos temas mais fascinantes
da agronomia tropical contemporinea (Laulanié 2011,
Uphoff ez al. 2011). Sem entrar em grandes detalhes,
uma das componentes do pacote técnico do SRI consiste
em baixar ciclicamente a toalha fredtica nos canteiros de
arroz de modo a obter um sistema radicular mais denso e
profundante, capaz de explorar um maior volume de solo
e capturar mais nutrientes.

Sistema radicular das arvores dicotiledéneas

Tradicionalmente, admite-se que a estrutura do sis-
tema radicular das drvores reflete, de algum modo, a es-
trutura da copa, Ze., que as raizes pouco ultrapassam a
projegio vertical da copa e que preenchem homogenea-
mente o solo em profundidade. Nao ¢é assim. O sistema
das drvores é frequentemente dimérfico. A maioria das
raizes ¢ plagiotrépica, e acumula-se nas camadas super-
ficiais do solo estendendo-se muito para 14 da projecao
da copa (4 a 7 vezes o raio da copa) (Figura 168), tanto
mais longe quanto mais seco for o solo. Nos semidesertos
as drvores e arbustos crescem distanciados uns dos outros
porque a competi¢do por recursos processa-se no solo
pela dgua, e no a superficie pela luz, como nas florestas
temperadas ou tropicais himidas. O raizame plagiotrépi-
co é, obviamente, muito sensivel 2 mobilizagio do solo.
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Por essa razao, as fruteiras tropicais e temperadas crescem
mais, e s20 mais produtivas, nos pomares com cobertura
herbdcea permanente ou tratados com herbicida, do que
nos pomares de solo ciclicamente mobilizado.

Nos solos mais espessos, as raizes plagiotrdpicas
emitem raizes profundantes (sinker roots) as quais, em
conjunto com a raiz principal, mergulham no solo até
encontrarem algum imperme, dgua ou atmosferas do
solo demasiado pobres em oxigénio. Estas raizes tém por
funcao principal capturar a dgua retida nas camadas mais
profundas do solo (Dinis 2014). Sao elas que sustém em
dgua as arvores durante os longos e secos verdes medi-
terrinicos. A respiragao das raizes a esta profundidade é
dificil por isso as raizes mais finas contém aerénquima
(David et al. 2013). A emissao de raizes profundantes é
maior nos solos pouco compactos. Atingem 1-2 m de
profundidade, e descem a 3-3,5 m nos solos com carac-
teristicas fisicas mais favordveis (menos compactos e mais
arejados) (Thomas 2000). Frequentemente, vao mais
fundo do que a raiz principal. A dgua profunda funciona
como um buffer para os anos de baixa precipitagao.

Para facilitar a ancoragem ao solo, a maioria das drvo-
res desenvolve uma rede complexa de raizes laterais mais
ou menos horizontais, rigidas e de grande espessura na
proximidade do colo, que a poucos metros da projecao
da copa se assemelham a cordas. Estas raizes ramificam-
-se, sobrepéem-se, enxertam-se umas nas outras, envol-
vem grandes pedras e penetram fissuras formando uma
estrutura s6lida de grande resisténcia a tragao. A enxertia
radicular é um fendmeno frequente entre individuos vi-
zinhos da mesma espécie.

PLASTICIDADE FENOTIPICA DO SISTEMA
RADICULAR

Condicoes extremas de solo inibem o crescimento das
raizes. Dentro de determinados limites, a raiz possui a
extraordindria capacidade de ajustar o seu crescimento as
condigbes ambientais proporcionadas pelo meio onde se
desenvolvem. Este ajustamento é conseguido através da
modulagio de vdrias caracteristicas, como sejam a taxa de
crescimento, o diAmetro, a direcio e a formacao (rami-
ficagao) de raizes laterais. Estas caracteristicas definem a
conﬁguragéo espacial da raiz, i.e., a sua arquitetura. Em
suma, a arquitetura das raizes demonstra um signiﬁcativo
grau de plasticidade em resposta a distribui¢ao heterogé-
nea de recurso no solo e a variagio das condicoes do solo
ao longo do tempo.

Tanto a raiz como caule alongam-se pela extremidade.
O dpice radicular é empurrado solo adentro pela agao da
zona de alongamento; o crescimento secunddrio aumen-
to de didmetro da raiz e forca o afastamento das particu-
las do solo. As raizes tém tendéncia a invadir macroporos,
em particular bioporos formados pela decomposicao de
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Figura 168. As raizes das arvores. A) Estudo das raizes em condi¢des de
campo: dispersdo do solo com ar sob pressdo. B) Reconstrugdo grafica
do sistema radicular de um pinheiro-bravo com 12 anos; n.b., concentra-
¢do das raizes paralelas a superficie do solo e de raizes profundantes. [A)
Dinis (2014); B) Tobin et al. (2008)].

outras raizes ou abertos por minhocas, e zonas do solo de
baixa impedéincia mecanica. Pelo contrario, o sistema
radicular é menos extenso e as raizes tém tendéncia a ser
mais espessas em solos compactados (= elevada densidade
aparente); o efeito na ramificagio nio ¢ claro (Rich &
Watt 2013). A redugao da compactagio e a criagao de um
ambiente propicio para o crescimento das raizes ¢ uma
das razoes por que se mobiliza o solo antes das sementei-
ras e plantagoes.

A falta de 4gua no solo tem um efeito direto no cres-
cimento das raizes, e indireto através de um aumento da
impedancia mecinica do solo. O encharcamento do solo
também deprime o sistema radicular porque as raizes pre-

cisam de respirar. Os hel6fitos ("Tipos fisionémicos") estdo
adaptados a ultrapassar esta limitagao. O efeito depressi-
vo do encharcamento no sistema radicular é maior nos
periodos de atividade vegetativa, e aumenta com a tem-
peratura, porque o consumo de O, é também maior.

O crescimento das raizes ¢ inibido com teores mais
baixos de dgua do solo do que a canépia. A escassez mo-
derada de dgua induz a formagao de raizes mais finas e
menos ramificadas: as raizes partem em busca de dgua.
Embora a biomassa total de raizes possa ser comprome-
tida, nestas condi¢des de solo, as plantas investem na
constru¢do de raizes em detrimento da parte aérea. A
consequente redu¢do da relagdo entre as biomassas aérea
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e radicular diminui as perdas por evaporagio e aumenta a
probabilidade das raizes encontrarem dgua no solo.

As plantas de regioes pouco chuvosas tém, frequente-
mente, um sistema radicular profundante especializado
na procura de dgua. Para a mesma espécie, o volume solo
explorado pelas raizes é maior nas regides pouco pluvio-
sas ou nos anos moderadamente secos. Nas regioes de
clima mediterrinico quando os invernos sio secos e frios
(a chuva faz subir as temperaturas minimas), os cereais
investem num sistema radicular mais profundante que os
deixa melhor preparados para a eventualidade de prima-
veras secas. Os invernos himidos seguidos de primave-
ras secas tém um efeito desastroso na produtividade dos
cereais porque o sistema radicular ¢ incapaz de explorar
a dgua armazenada em profundidade. A ecofisiologia da
raiz dos cereais explica o conhecido addgio popular: “Em
Janeiro sobe ao outeiro, se vires verdejar poe-te a chorar,
se vires terrear pde-te a cantar’ .

As plantas desviam fotoassimilados para a parte aérea,
e contraem e ramificam intensamente o sistema radicular,
nos solos férteis, arejados, ndo demasiado secos ou hu-
midos. Os solos inférteis e/ou téxicos deprimem tanto o
sistema radicular como a canépia. A semelhanga do que
acontece com a dgua no solo, a escassez moderada de nu-
trientes, sobretudo de N e P (Varennes 2003), estimula o
alongamento e reduz a ramificagao das raizes: desta vez as
raizes partem em busca de nutrientes. A eventual detegao
de bolsas ricas em nutrientes estimula a ramificagio e a
concentragdo das raizes nessas regioes do solo. Este efeito
¢ tanto mais marcado quanto menor a fertilidade quimi-
ca do solo. A arquitetura do sistema radicular ¢ espacial-
mente mais heterogénea do que a arquitetura da candpia,
por duas razoes: é raiz mais pldstica, e os recursos obtidos
no solo tém uma distribuigao espacial francamente mais
heterogénea do que a luz ou 0 CO,, os dois recursos mais
importantes capturados pela candpia.

O turnover das raizes finas nao atingidas pelo cres-
cimento secunddrio é muito elevado. Por outro lado, as
plantas desadensam ou eliminam partes do seu sistema
radicular perante uma escassez severa de dgua e de nu-
trientes. Calcula-se que a renovagao do sistema radicular
poderd corresponder a ~-30% da produtividade primdria
liquida anual dos sistemas terrestres (Jackson ez al. 1997).
As raizes mortas sdo degradadas pelos micrébios deixan-
do macroporos no solo. A morte das raizes tem, entao,
uma dupla a¢io melhoradora do solo: através da acumu-
lagio de matéria orginica e da abertura de macroporos
por onde circulam dgua, ar e novas raizes. A renovagio do
sistema radicular ¢, ainda assim, insuficiente para evitar
que as raizes desenvolvam emaranhados densos em vo-
lumes confinados de solo. Por essa razao ¢ importante
ciclicamente podar parte do sistema radicular das plantas
envasadas antes do inicio da estagdo de crescimento.

O corte deliberado ou acidental altera a forma do sis-
tema radicular. A poda em viveiro das raizes das drvores
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antes ou no inicio da estacio de crescimento anterior 4
arranca, estimula a formagao de ramificagées na proximi-
dade do corte, e aumenta a percentagem de pegamento
das transplantagoes. O corte das raizes plagiotrépicas das
drvores com mdquinas de mobilizagao do solo deprime o
crescimento da candpia mas estimula o aprofundamen-
to do sistema radicular, sobretudo numa fase precoce do
ciclo de vida, aumentando a resisténcia a futuros eventos
de seca. A restri¢do das raizes, por exemplo em vaso, ¢ a
poda de raizes antecipam e encorajam a produgio de flor
e fruto nas plantas lenhosas. Dois truques usados para
estimular a floragao em drvores de fruto nio produtivas.

Embora insuficientemente estudada, a alteracio da
forma e da dimensio do sistema radicular das plantas em
competicdo, ou submetidas a interagdes mediadas por
alelopatia, ¢ um fendémeno generalizado em ecossistemas
naturais e em agroecossistemas. Atentemos no exemplo
que se segue. O declinio e a mortalidade de 4rvores e ar-
bustos altos em relvados ou pastagens ¢ um fenémeno
frequente. Resulta da competicdo por recursos, eventual-
mente potenciada por fendmenos de alelopatia” e pela
regeneragao dificil das plantas lenhosas por semente em
tapetes densos de gramineas. O sistema radicular fascicu-
lado das gramineas é particularmente eficiente a excluir
as raizes de drvores e arbustos, sobretudo em solos del-
gados e de textura fina (Knoop & Walker 1985). A nivel
radicular, esta interacdo expressa-se numa reducio da
presenca de raizes das plantas lenhosas nas camadas mais
superficiais do solo, as mais ativas do ponto vista biol4-
gico, e ricas em dgua e nutrientes. Em contrapartida, a
densidade de raizes profundas das plantas lenhosas tende
a aumentar com a presen¢a de um coberto herbdceo ou
a mobilizacio do solo (Dawson ez al. 2001). Se os solos
sao fundos e as chuvas copiosas, as drvores e os arbustos
toleram as gramineas e, por terem raizes profundantes,
até se podem revelar mais resistentes a eventos extremos
de secura. Nos solos delgados, nao hd escapatéria possi-
vel para as raizes expostas & competico das gramineas.
Nos solos de textura fina, a d4gua tende a ficar retida nas
camadas superficiais do perfil e com ela os nutrientes. As
gramineas transpiram a dgua que tem a sua disposi¢ao
sonegando-a as plantas lenhosas; a diminuicio do arras-
tamento (lixiviagao) dos nutrientes para as camadas mais
profunda do solo prejudica igualmente as drvores (Sim-
mons et al. 2000). Esta conjuntura agrava-se ainda mais
em favor das gramineas nos climas secos a dridos. Pelo
contrdrio, tudo o que deprima as gramineas é potencial-
mente benéfico para as plantas lenhosas. Por exemplo, a
abertura de caldeiras em relvados ou a aplicagao de herbi-
cidas a vegetagdo herbicea infestante. Em determinadas
condicoes (e.g., protegao da regeneragio natural da herbi-
voria), densidades elevadas de herbivoros podem ter um
efeito favordvel na vegetacio lenhosa, como se constata
em algumas savanas africanas (Breckle 2002).

[79] Num sentido estrito, a alelopatia consiste na capacidade das plantas
produzirem substancias que deprimem o crescimento de individuos vizinhos..



2. ARQUITETURA DA

CANOPIA

GEMAS

Estrutura e tipologia

As células meristemdticas sio demasiado frigeis
para contactar diretamente com o exterior. Os meriste-
mas caulinares estdo, por isso, resguardados por vdrias
camadas de folhas mais ou menos modificadas, contra
impactos, abrasio, secura, parasitas e radiacoes mutagé-
nicas ultravioletas. Este invélucro protetivo inclui desde
folhas recém-diferenciadas em inicio de desenvolvimen-
to (esbocos folheares) a folhas de protecio especializadas
(catafilos). E é muito flexivel, tanto acomoda meristemas
inativos, como protege células meristemdticas em divi-
sdo celular que numa estagio de crescimento produzem
varios metros de caule com dezenas de folhas.

Apelida-se de gema (bud) a estrutura constituida
por um esbogo de caule, catafilos (nem sempre presen-
tes), esbogos folheares e/ou florais, mais o meristema que
lhes deu origem, eventualmente coadjuvado por outros
meristemas. Os pontos meristemdticos (meristematic
points) (Figura 171) sio meristemas nio encapsulados
por esbogos foliares por si diferenciados. Uma gema pode
encontrar-se ativa, a produzir caule e folhas, ou inativa
(em repouso), permanecendo quiescente ou dormente.
No Portugués europeu reconhecem-se, tradicionalmente,
dois tipos de gemas inativas: os gomos ¢ os olhos. De
acordo com Vasconcellos (1969), os gomos sio gemas
externamente revestidas por catafilos (Figura 169); os
olhos nio, tém esbogos foliares ou folhas modificadas
nao escamiformes (Figura 170). Neste texto optei por de-
signar os olhos por gomos nus (naked bud)®"5",

[80] A distingdo de gemas, gomos e olhos nao ¢ consensual. Em arboricul-
tura — ramo da agronomia dedicado ao cultivo de plantas lenhosas — a palavra
“olho” ¢ comummente aplicada aos gomos folheares. O termo gomo nao se usa
no Brasil, somente gema. Em inglés utiliza-se apenas o substantivo bud, mais
ou menos adjetivado.

[81] Gema é um conceito mais lato do que gomo. Na prética ndo é necessd-
rio ser muito preciso no seu uso.
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Figura 170. Abrolhamento dos gomos ntis de tubérculos de batateira
(Solanum tuberosum, Solanaceae). N.b.: cicatriz resultante da abcisdo
de uma folha escamiforme axilante de um gomo nu; diferenciagdo de
raizes na base dos caules resultantes do abrolhamento de um gomo nu.
[Foto do autor].

Figura 169. Importancia taxonémica dos gomos. A forma das escamas
dos gomos e a presencga de resinas sdo caracteres Uteis na identificagdo
de alguns Pinus (Pinaceae): A) P. pinaster «pinheiro-bravo» e B) P. pinea
«pinheiro-manso». [Fotos do autor].

Figura 171. Gomos compostos. Representacdo diagramatica de um
corte transversal de um gomo hibernante de kiwi pouco antes do abro-
lhamento. N.b.: gemas secundarias na axila dos catéfilos 1 a 4, e pontos
meristematicos (representados a negro) na axila das restantes folhas de
protecdo ou esbogos foliares; as gemas secundarias raramente abro-
lham; um numero varidvel de pontos meristematicos diferencia inflo-
rescéncias pouco antes do abrolhamento, razdo pela qual é necessario
fertilizar e regar, se for caso disso, o kiwi nas semanas anteriores ao inicio
da actividade vegetativa; a gema principal esta representada no centro
da figura. [Walton et al. (1997)].



146 Estrutura e tipologia

Quadro 36. Tipologia de gemas/gomos

Quanto ao revestimento
Gomos Gemas inativas revestidas de catdfilos.

Gomos nus  Gemas inativas sem catéfilos.
(= olhos)

Quanto a situagdo

Aéreos De caules aéreos. Superficiais se formados na proximida-
de da superficie do solo; e.g., no colo de uma arvore.

Subterra- Localizados abaixo da superficie do solo.
neos
Aquaticas Submersos na agua.
Quanto a natureza
Folheares Ddo origem a caules estéreis (sem flores), curtos (braqui-
(=vegeta-  blastos estéreis) ou longos (macroblastos estéreis).
tivas ou de
madeira)
Florais D3o, exclusivamente, origem a flores. Os gomos florais
(= botdes) sdo geralmente sdo maiores, mais bojudos e arredonda-
dos do que os gomos folheares.
Mistos Originam caules floriferos, i.e., macroblastos ou braqui-

blastos com um ou mais nomoéfilos, e com uma ou mais
inflorescéncias. As inflorescéncias estdo previamente di-
ferenciadas no interior do gomo num posigdo terminal
(e.g., castanheiro-da-india) ou axilar (e.g., castanheiro),
posi¢Bes que se repetem depois do abrolhamento.

Quanto a posi¢do

Terminais Localizados na extremidade dos eixos caulinares; abri-

(= apicais) gam, no seu interior, meristemas apicais; ao contrario dos
gomos axilares ndo sdo axilados por uma folha (Figura
172-A).

Axilares (=  Diferenciados na axila das folhas. Os gomos subterminais

laterais) sdo gomos axilares de posi¢do terminal em consequéncia

do abortamento do meristema apical (e.g., castanheiro,
Figura 172-B)

Adventicios Formados, a posteriori, numa posi¢do atipica, sem rela-
¢do com a extremidade dos eixos caulinares ou a axila das
folhas; contém meristemas adventicios.

Quanto a inser¢do

Alternos Posicionados na axila de folhas alternas. Podem ainda ser:
espiralados — dispostos em espiral ao longo dos caules;
distrai-os (= disticados) — dispostos no mesmo plano.

Opostos Diferenciados na axila de folhas opostas. Quando os go-

mos de dois nés sucessivos se encontram em dois planos
ortogonais (perfazendo um angulo de 90°) dizem-se opos-
to-cruzados (= decussados).

Verticilados Formados na axila de folhas verticiladas.

Quanto a disposi¢ao

1 por nd.

2 ou mais gomos por nd, uns ao lado dos outros; e.g.,

pessegueiro (Figura 172-D), amendoeira, figueira (Figura

172-E) e videira-europeia (Figura 173).

Sobrepostos 2 ou mais gomos por nd, na dire¢do do eixo caulinar (lon-
gitudinalmente justapostos); e.g., nogueira-europeia e
maracujas (Passiflora) (Figura 172-C).

Solitarias
Colaterais

Quanto a evolugdo

Evoluem na mesma estagdo de crescimento em que sdo
exteriormente visiveis.

Prontas

Hibernantes Ativados no periodo de crescimento seguinte ao da sua
formacdo, por conseguinte, atravessam latentes ou dor-
mentes um periodo de repouso vegetativo; e.g., gomos
das arvores climas temperados ou tropicais aridos.

Dormentes Gomos que permanecem num estado de vida latente du-
rante dois ou mais anos, podendo nunca abrolhar; condi-
¢do frequente nas plantas lenhosas. A designagdo gemas
epicdrmicas refere-se ao conjunto dos gomos terminais,
axilares ou adventicios dormentes.

Quanto ao numero de meristemas
Simples Com um meristema.

Compostas  Encapsulam dois ou mais meristemas; e.g., gomos com-

postos hibernantes da videira-europeia (Figura 173).
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Figura 172. Tipologia de gomos. A) llex aquifolium (Aquifoliaceae) «aze-
vinho». N.b.: 0 gomo apical ndo é axilado por uma folha; o abrolhamento
dos gomos axilares florais expde numerosos botdes e precede o abrolha-
mento do gomo apical. B) Castanheiro: a - cicatriz foliar, b - gomo axilar,
¢ - gomo axilar em posig¢do terminal (gomo subterminal) por abortamen-
to do meristema apical no final do periodo de crescimento, d - cicatriz
da abcisdo do meristema apical. C) Nogueira-europeia: a - gomo misto
apical, b - cicatriz foliar, c - gomo provavelmente misto, d - gomo floral
masculino, e - gomos sobrepostos. D) Gomos colaterais em pessegueiro:
os dois gomos laterais florais estdo, respetivamente, inseridos no primei-
ro e no segundo profilo do gomo folhear central. E) Figueira: a - anel
cicatricial; b - cicatriz foliar a axilar um gomo misto; d - gomo floral que
dara origem a um figo lampo (= figo de primavera); e - gomo misto. N.b.,
0s gomos mistos produzirdo caule e figos vindimos em setembro. [Fotos
do autor].
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As gemas e os gomos sio classificados de acordo com
os oito critérios expostos no Quadro 36. A classificagao
dos gomos tem uma grande importincia pritica; o seu
conhecimento ¢ indispensdvel na propagagao e na poda
de plantas ornamentais ou de drvores fruteiras, por exem-
plo. A morfologia externa dos gomos tem em alguns
grupos um enorme interesse taxonémico; e.g., Pinus e
Abies (Pinaceae) (Figura 169), e rubidceas tropicais.

Vejamos alguns tipos mais em pormenor.

Os gomos das plantas lenhosas de climas frios ou
muito secos estdo geralmente revestidos por catafilos.
Os catafilos sao filomas escamiformes, impregnados de
suberina, portanto, hidréfobos, sem clorofila, rigidos,
geralmente sem meristemas axilares ("Tipos de filomas").
Tém por funcio proteger o meristema durante o periodo
de repouso vegetativo. Nas espécies lenhosas de regides
tropicais, ou de clima temperado ou mediterrinico mais
ocednico, as gemas inativas geralmente estao desprovidas
de catafilos — sao gomos nus; e.g., oliveira. Em substitui-
¢ao dos catafilos sao frequentes pélos, mucilagens, folhas
suculentas, folhas herbiceas mais ou menos modificadas
ou, simplesmente, esbogos de nomofilos. Muitas plantas
herbdceas perenes protegem os meristemas durante a es-
tagao desfavordvel no interior do solo, submersos na dgua
(nas plantas aqudticas) ou revestindo-os com espessas
camadas de folhas mais ou menos modificadas, distintas
dos catafilos das plantas lenhosas (e.g., gramineas perenes
e juncos).

Na bibliografia de arquitetura de plantas, os gomos
que produzem inflorescéncias precedidas por vérios entre-
nés curtos com nomofilos sio considerados como mistos.
Nao ¢ esta a tradi¢do em arboricultura. Por conseguinte,
consoante os autores, as flores da macieira e da pereira
brotam de gomos mistos ou de gomos florais. Adopto a
primeiras das interpretagdes.

Os gomos compostos guardam no seu interior mais
de uma gema®?; e.¢., macieira, kiwi (Figura 171) e videi-
ra (Figura 173-C). Através de cortes histoldgicos identifi-
cam-se no interior destes gomos uma gema principal (=
primdria), ladeada por uma ou mais gemas secunddrias
(de segunda ordem)'®, individualmente axiladas por ca-
tafilos ou esbogos foliares pertencentes a gema primdria,
por norma correspondentes ao primeiro e segundo pro-
filos. Geralmente, as gemas secunddrias s6 sio ativadas
quando a gema principal por qualquer razio ¢ destruida.
Nos trépicos ocorrem espécies que a partir de um gomo
composto emitem vérios caules ou caules e flores, inde-
pendentes uns dos outros; e.g., anona-cherimola.

A interpretagio das aglomeragoes de gomos axilares,
colaterais ou sobrepostos, exige algum cuidado. Se estes
gomos sdo independentes uns dos outros dizem-se su-
pranumerdrios ou acessérios (supernumerary buds); e.g.,

[82] Gemas porque estio revestidas de primérdios foliares por si produzidos.

[83] Ou gemas de segunda ordem. Na bibliografia encontra-se ainda o
termo “gema estipular”.
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Figura 173. Tipologia dos gomos de videira. A) Sarmento ndo atempado
(més de maio): a - peciolo da folha axilante, b - estipula, c - neta pro-
veniente de um gomo axilar pronto, d - gomo composto hibernante. B)
Sarmento atempado (més de Dezembro): a - cicatriz foliar, b - cicatriz
de um gomo axilar pronto abortado, ¢ - gomo composto hibernante. C)
Corte transversal de um gomo composto hibernante: a - cicatriz foliar, b -
cicatriz de um gomo axilar pronto abortado, c - gema primaria, d - gemas
secunddrias. D) Estrutura do gomo misto hibernante em corte longitu-
dinal: P - gema primaria; S - gema secundaria; T - gema secundaria; LP
- primérdio foliar; | - primérdio da inflorescéncia; VA - eixo. [A-C) fotos do
autor; D) Sartorius adaptado por Vasconcelos et al. (2009)].

nogueira e outras juglanddceas (Figura 172-C). Noutros
casos diferencia-se um gomo secunddrio (gomo axilar
de segunda ordem) geralmente na axila de um ou em
cada um dos dois profilos do gomo principal. Por sua
vez, na axila dos profilos dos gomos secunddrios podem
diferenciar-se gomos tercidrios (gomos axilares de ter-
ceira ordem). Estes complexos de gomos axilares sio
interpretados como sistemas condensados de caules
(Barthélémy & Caraglio 2007). Os gomos colaterais se-
cunddrios do pessegueiro produzem flores (Figura 172-
D); na videira-europeia, na pereira e no marmeleiro sao
foliares. Para os distinguir dos gomos supranumerdrios
¢ necessdrio observar a posi¢io dos profilos. Os com-
plexos de gomos axilares sdo afinal um caso extremo em
que as gemas secunddrias referidas no pardgrafo anterior,
emergem para o exterior protegidas por catafilos por si
produzidos, sendo entdo visiveis a olho ni. Os gomos
colaterais da pereira e do marmeleiro, e de muitas outras
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espécies, sdo muito pequenos e passam fa-
cilmente desapercebidos, ou simplesmente
nao emergem das escamas que os axilam,
sendo designados, com pouca proprieda-
de, por gomos estipulares (Figura 174-C;
Grisvard 1994).

Os complexos de gomos axilares sio
particularmente dificeis de interpretar na
videira-europeia. Os nés dos pampanos
(caules em crescimento, nio atempados)
da videira-europeia contém dois gomos:
um gomo axilar pronto e, em posi¢io co-
lateral, um gomo composto hibernante
(Vasconcelos et al. 2009) (Figura 173).
Muito
gomos hibernantes. O gomo axilar pronto
dd origem as netas; se nao abrolhar senesce
a queda da folha deixando para trds uma
cicatriz (Figura 173-B). O gomo com-
posto hibernante insere-se numa peque-
na escama caduca que corresponde a primeira folha do
gomo axilar pronto, i.e., a0 primeiro profilo. Os gomos

raramente desenvolvem-se dois

do autor].

compostos hibernantes sio folheares ou mistos consoan-
te, na primavera seguinte a sua formacio, derem origem
a um sarmento sem ou com cachos de flores. Na videira-
-europeia, a fertilidade, avaliada pelo nimero médio de
cachos por gomo misto, é mdxima nos gomos situados
a meio dos pAmpanos. Cada gomo composto contém 3
gemas: 1 principal e 2 secunddrias. As gemas secunddrias
diferenciam-se na axila dos dois profilos da gema primdria
(Figura 173-C). Em funcio das castas, cada gema prim4-
ria produz em média, até a chegada do verao, um esboco
de caule com 8 a 10 (12) nés (Magalhaes 2008) (Figura
173-D). Nos gomos compostos hibernantes mistos, os
cachos pré-formados inserem-se, geralmente, no 4° ou
no 4° e 5° nds, por vezes no 6% nos restantes nds, a cada
esbogo de folha opoe-se geralmente um esbogo de gavi-
nha (Vasconcelos ez al. 2009). As gemas secunddrias sao
ativadas quando as plantas sao sujeitas a podas violen-
tas, ou quando por agdo de doenca, geada, ou de outro
qualquer acidente, a gema principal do gomo compos-
to, ou o pAmpano por ela originado, sdo destruidos. Se
a gema primdria e as gemas secunddrias sio eliminadas
nao haverd ramifica¢des do né porque a videira ¢ incapaz
de gerar gomos adventicios. As gemas secunddrias, salvo
raras excegdes varietais, sao folheares: a sua ativa¢o im-
plica perdas de produgao.

Na base dos sarmentos da videira, dos ramos do ano
de castanheiro e de tantas outras espécies de drvores,
distinguem-se um ou mais gomos nao axilados por no-
mofilos, inseridos em nés sucedidos por entrends curtos.
Sao os chamados gomos basais (= gomos da coroa; basal
buds, bud scale bud)®™ (Figura 174). A sua posigio nos
caules e as cicatrizes que os axilam mostram que se dife-

[84] Erradamente sio também designados por gomos estipulares. A termi-
nologia destes gomos ¢ tremendamente inconsistente.
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Figura 174. Gomos basais e estipulares. A) Gomo basal em castanheiro sucedido, mais
acima, por um gomo axilar. B) Gomos basais na videira: em algumas castas podem ser
francamente numerosos, os viticultores sabem que a eliminagdo das varas (de um ano)

ou de ramos com dois anos deve ser feita acima da coroa de modo a evitar a formagdo de
um cone de dessecacgdo que penetra em diregdo ao interior da unidades de frutificagdo; a
acumulagdo de madeira necrosada nas unidades de frutificagdo reflete-se na produtividade
das cepas. C) Gomo estipular em pereira inserido na axila da cicatriz de um catafilo. [Fotos

renciaram na axila de catafilos ou de folhas transi¢ao para
os nomofilos, caducos no abrolhamento. Alguns destes
gomos terdo origem nas gemas secunddrias antes referi-
das. Geralmente ficam dormentes ou acabam por abor-
tar. S40 ativados se os gomos distais forem, por qualquer
razao, aniquilados. Mais um sistema, a somar as gemas
secunddrias antes referidas, com a fungio de mitigar o
impacto de geadas, parasitas e acidentes na estrutura da
candpia e na superficie fotossintética.

O conceito de gema/gomo pronto (prompt bud) ex-
posto no Quadro 36 também necessita de ser clarificado.
As gemas prontas evoluem na estagdo em que se eviden-
ciam a superficie de um ramo. As antecipadas (ramos
silépticos) de pessegueiro ou de oliveira tém origem
em gemas prontas formadas na mesma estagio em que
abrolham. As inflorescéncias axilares dos caules férteis de
castanheiros ou as netas da videira provém de gemas dife-
renciadas no ano anterior no interior de gomos hibernan-
tes. Portanto, hd dois tipos gemas prontas: pré-formadas
e neoformadas.

A maioria dos gomos dormentes é mais tarde ou mais
cedo descartado pelas plantas. Os que permanecem vivos
no tronco e nas partes mais velhas da candpia acabam
por ficar invisiveis, submergidos pela casca. Durante a
estagdo de crescimento alongam-se na base o suficiente
para acompanharem o aumento de didmetro dos ramos
deixando uma marca indelével no lenho conhecida por
traco®.O corte transversal de ramos com gomos dor-
mentes evoluidos a partir de gomos hibernantes mostra
que estes estdo conectados, por tragos, ao anel de xilema
mais interior do caule; os tragos dos gomos adventicios
desembocam no anel correspondente ao ano em que se
diferenciaram (Meier et al. 2012).

[85] Naio confundir com os tragos dos caules primdrios.
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Nas angiospérmicas hd uma a tendéncia para se di-
ferenciarem pontos meristemdticos e gemas adventicias
a partir de células cambiais ou parenquimatosas, nas re-
gides caulinares feridas ou sujeitas a stresse ("Reparacio de
feridas. Resposta ao corte"). Nas fruteiras temperadas assim
acontece nas feridas resultantes de desramacées e na face
superior da convexidade dos ramos de drvores vergados
pelo peso dos frutos. Estes dois fenémenos sao aproveita-
dos para renovar pela poda ramos envelhecidos. As gemas
adventicias podem evoluir em "Ramos epicérmicos" no pré-
prio ano da sua formagio, hibernar ou ficar dormentes.

Pré-formagao e neo-formagao. Prefolheagao e
vernagao

As flores estdo pré-formadas em todas as espécies com
gomos florais hibernantes, como acontece nas rosdceas
arbdreas com interesse econdémico. Nos gomos mistos hi-
bernantes hd excepgoes; e.g., kiwi (“Estrutura e tipologia").
O numero de folhas diferenciadas retidas no interior dos
gomos folheares varia de espécie para espécie, e entre ge-
nétipos. Em muitas espécies lenhosas tropicais, as folhas

expandem-se pouco depois da sua diferenciacio: verifica-
-se uma neoformacéao de folhas sempre que as gemas es-
tejam ativas. Nas gemas folheares hibernantes das espécies
lenhosas de clima extratropical ou tropical com estagao
seca bem marcada geralmente ocorre uma pré-formagao
mais ou menos extensa de flores e folhas. Uma unidade
de extensdo ou um caule no seu todo sio determinados
ou indeterminados consoante estdo ou nio totalmente
diferenciado no interior do gomo que lhes dd origem. Os
braquiblastos estao pré-formados; e.g., espordes. Na no-
gueira (Hallé ez a/. 1978) e no pessegueiro (Gordon ez al.
2006), os gomos encerram, respetivamente, os esbogos de
todas as folhas ou da maioria das folhas dos macroblastos
que serdo expandidos na Primavera. Na cerejeira ¢ varid-
vel (Figura 175). Como referi anteriormente, o nimero
de nés com folhas pré-formados contidos gomos hiber-
nantes da videira varia de 8 a 10, raramente 12 (Maga-
lhies 2008).

Os esbogos folheares preformados no interior dos
gomos assemelham-se jd & morfologia das folhas adul-
tas, e cada esbogo axila um pequeno meristema axilar
que dard origem aos gomos axilares dos ramos do ano. A
prefolheagio e a vernacio, sao, respetivamente, a forma
como os esbogos folheares se arrumam individualmente
ou em grupo nas gemas em repouso ("Ptixia e vernacao").

Dormeéncia e abrolhamento dos gomos

As regides tropicais himidas sao as mais adequadas
a um crescimento continuo das plantas perenes. Ainda
assim, salvo raras excepgdes, ocorrem pequenas interrup-
¢oes periddicas no crescimento, desfasadas entre indivi-
duos coespecificos, e nem sempre intervaladas por ciclos
de 12 meses (Hallé er 2. 1978). Ha flores nas florestas
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Pré-formagao

Neo-formacao

Figura 175. Pré-formacdo e neoformagdo. Na cerejeira, a parte pré-
-formada dos ramos do ano tem entrends mais curtos do que parte neo-
formada, resultante da atividade do gomo apical durante a estagdo de
crescimento. [Foto do autor].

tropicais himidas durante todo ano, geralmente ina-
cessiveis a dezenas de metros de altura, na candpia das
drvores e lianas, onde chega a luz do sol. Nos trépicos,
mal se desenha uma estacio seca, a sazonalidade climdtica
¢ rapidamente integrada pelas plantas, e os periodos de
crescimento e floracao tendem a concentrar-se no tempo.
Este fenémeno prolonga-se pelas regides extratropicais,
em latitudes mais elevadas, pelo efeito do frio e da re-
duc¢io do comprimento do dia, reforcado ou nio pela
sazonalidade da precipitacio.

Nas plantas perenes com caules de crescimento in-
determinado ("Pré-formacdo e neo-formacso. Prefolheacdo e
vernacdo"), o funcionamento dos meristemas ¢ interrom-
pido com excessos de calor ou com a chegada do periodo
repouso vegetativo, frio ou seco, para evitar danos irre-
pardveis nas células meristemdticas e nos tecidos jovens.
Nas espécies com pré-formagio de caules (crescimento
determinado), a interrup¢io do crescimento e a diferen-
ciagio de catafilos estd pré-programada sendo, por isso,
largamente independente de varidveis ambientais; e.g.,
castanheiro-da-india.

Diz-se que os gomos, e implicitamente as plantas,
estao dormentes quando a exposi¢do a condigdes am-
bientais favordveis nio ¢é suficiente para a retoma imedia-
ta da atividade meristemdtica. A dorméncia (dormancy)
(= laténcia) assegura a sincronizagao do periodo de cres-
cimento com a esta¢io do ano mais favordvel ao cresci-
mento vegetal. A dorméncia dos gomos ¢ um fenémeno
complexo, com uma regulagio hormonal, que envolve
trés etapas distintas: paradorméncia, endodorméncia e
ecodorméncia (Quadro 37). Um gomo dormente nunca
estd completamente inativo: consome O, e energia, exala

CO, e pode diferenciar flores e/ou folhas.

Na quebra da dorméncia, mais concretamente da
endodorméncia, além de um relégio interno das préprias
plantas — a dorméncia esbate-se com o tempo —, partici-
pam diversos sinais ambientais; e.g., exposi¢do a tempe-
raturas baixas ou elevadas, e variagio do comprimento
do dia. O frio é determinante nas plantas lenhosas tem-
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peradas. Estas plantas precisam de acumular um niimero
minimo de horas de frio, varidvel entre espécies e cultiva-
res, para evitar a abcisdo dos gomos e sincronizar o abro-
lhamento e a floragio entre plantas e partes de plantas. A
falta de frio tem ainda outros impactos; e.g., incremento
da dominéncia apical, inviabilidade do pdlen, e perdas
acentuadas na qualidade e producio de frutos e sementes.
Os sintomas s3o mais exuberantes nas plantas cultivadas
nas baixas latitudes (com dias pequenos); e.g., montanhas
tropicais. O frio é mais eficiente no intervalo 2,5-9,1°C;
temperaturas inferiores a 0°C nio tém qualquer efeito, e
se muito altas intensificam a endodormeéncia (Shaltout &
Unrath 1983). Por exemplo, as necessidades em frio da
macieira atingem as 2000 horas. A integracio do aumen-
to do comprimento do dia aumenta a precisao modelos
de previsao das datas de abrolhamento (Bliimel & Ch-
mielewski 2012).

Com os dias a crescer e satisfeitas as necessidades
em frio, os gomos entram em ecodorméncia, 7.e., estio
quiescentes. O desenvolvimento dos gomos durante a
ecodorméncia depende, em grande medida, da acumula-
¢ao de calor. A quebra da dorméncia das drvores e arbus-
tos temperados tem entdo duas etapas. Primeiro precisam
de acumular um niimero minimo de horas de frio, varid-
vel entre espécies e cultivares, para quebrar a endodor-
méncia; em seguida acumulam calor até ao abrolhamen-
to. Por exemplo, na Bacia Mediterrinica, as amendoeiras
transitam da endorméncia para ecodorméncia em dezem-
bro (Alonso et al. 2005); por conseguinte, frio em de-
zembro e calor em janeiro antecipam a data da floragao,
o inverso acontece se dezembro é quente e janeiro frio.
As necessidades em frio tém um efeito muito maior nas
datas de floragao do que as exigéncias em calor. Ambas as
caracteristicas positivamente correlacionadas (Sinchez-
-Pérez et al. 2012).

As raizes arrancam mais cedo e adormecem mais tarde
do que a parte aérea: tém um repouso vegetativo mais
curto. A marcar o final da estagao de repouso, as videi-
ras pingam seiva abundante pelas feridas da poda do ano
anterior; diz-se que a videira “chora”. Embora os gomos
estejam imobilizados em ecodorméncia, o sistema radi-
cular estd ativo a bombear a dgua e nutrientes do solo em
diregao a candpia que se escapa pelas feridas. Com a aber-
tura dos gomos, ie., o abrolhamento dos gomos, di-se
o inicio da atividade dos meristemas axilares e apicais,
geralmente nio sincrénica com os restantes meristemas
da planta (e.g., o cdmbio arranca mais cedo). Nas rosi-
ceas, os gomos de flor abrolham antes dos gomos foliares;
na oliveira e nos citrinos esta abertura é simultinea. Os
gomos incham, o alongamento do esbogo de caule afasta
as folhas de prote¢ao e o meristema, sempre encapsula-
do por folhas imaturas, emerge do interior do gomo. Os
catafilos destacam-se do caule e tombam no solo, deixan-
do cada um deles uma cicatriz. As cicatrizes dos catafilos
agrupam-se num anel (anel cicatricial), mais ou menos
marcado, por vezes ligeiramente deprimido, muito util
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Quadro 37. Tipos de dorméncia dos gomos (Lang et al. 1987 com adi-
¢oes)

Tipo Descrigdo

Paradorméncia Estadio inicial da dorméncia induzido por factores

(= ectodorméncia, fisioldgicos externos a estrutura dormente; e.g.,

dominancia apical) inibidores hormonais produzidos nas folhas ou nos
gomos apicais. Frequentemente pode ser ultrapas-
sada com a eliminagdo de folhas, gomos ou a expo-
sicdo a condigdes ambientais extremas (e.g., falta
de agua). Nas regides extratropicais, a maior parte
dos gomos entram em paradorméncia a medida
que se vao diferenciando.

Endodorméncia
(= dorméncia
inata, dorméncia
verdadeira)

Suspensdo do crescimento por factores fisiolo-
gicos internos; e.g., acumulagdo de inibidores de
crescimento (e.g., acido abcisico). Sucede a para-
dorméncia. Nas regides extratropicais geralmente
induzida pela conjugagdo da redugdo do compri-
mento do dia com a descida da temperatura. Tem
inicio pouco antes do inicio da estacdo desfavo-
ravel; nas plantas de folha caduca coincide com a
abcisdo da folha. Geralmente é mais intensa nos
gomos foliares do que nos florais. Ao contrario da
paradorméncia, a quebra da endodorméncia nao
pode ser conseguida pela exposi¢do a temperatu-
ras elevadas ou comprimentos do dia adequados,
ou através de poda ou desfoliagdes.

Ecodorméncia
(= quiescéncia,
dorméncia im-
posta)

Suspensdo do crescimento por condi¢gdes ambien-
tais desfavoraveis: por temperaturas demasiado
baixas ou falta de dgua no solo. As plantas entram
em ecodorméncia apds a quebra da endodormén-
cia, em algum momento durante o Inverno. As in-
terrupgdes do crescimento durante o fase de cres-
cimento vegetativo causadas pela falta de agua ou
calor excessivo sdo um tipo de ecodorméncia.

para monitorizar o crescimento dos ramos do ano (Figura
176-C). Estes anéis permitem, em muitas espécies (e.g.,
Rosaceae lenhosas temperadas), identificar a idade dos
ramos nao podados — o numero de anéis cicatriciais
coincide com numero de anos — e determinar a idade
das plantas jovens. A entrada e a quebra da dorméncia
dos gomos sio processos envolvidos no ciclo anual de
aclimatagao das plantas perenes ao correr das estagdes. A
dorméncia dos gomos evita o abrolhamento dos meriste-
mas em primaveras antecipadas. Ainda assim sao comuns
acidentes porque o clima é naturalmente instdvel neste
periodo do ano.

Nas regioes extratropicais, a intera¢io entre o frio e
o comprimento do dia sincroniza a resisténcia ao frio, a
queda das folhas (nas espécies caducifélias) e a entrada
em dorméncia, assim como o arranque do crescimento
com a chegada da primavera (vd. Vitasse et al. 2014). Na
maior parte das plantas perenes das regides tropicais com
estagao seca, a queda das folhas e o abrolhamento sio
despoletados pela disponibilidade de d4gua do solo e, con-
sequentemente, pela desidratagao ou hidratagao dos teci-
dos caulinares. As espécies perenifélias como a mangueira
mantém folhas porque sao capazes de explorar as reservas
de dgua guardadas em profundidade no solo. Mas h4 ex-
cep¢des. As plantas de troncos suculentos, com células
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permanentemente hidratadas, passam por um periodo de
endodorméncia na estagio seca, quebrado pelo aumen-
to do comprimento do dia (¢ suficiente uma variagao de
30 minutos) (Borchert & Rivera 2001). Nas regioes tro-
picais de estagio seca ¢ frequente observar-se o abrolha-
mento dos gomos florais, e plantas em flor despidas de
folhas, antes da chegada das chuvas; e.g., Tabebuia sp.pl.
(Bignoniaceae) «ipés» no Cerrado do Brasil e Bombax
costata (Bombacaceae) no NW de Africa. Admite-se que,
pelo menos em alguns casos, a emergéncia das flores é

induzida pela subida da temperatura no final da estagio
seca (Breckle 2002).

ALONGAMENTO RAMEAL

O crescimento dos caules nas dicotiledéneas com
corpo secunddrio tem duas componentes, o alongamen-
to ¢ 0 espessamento (engrossamento), respetivamente
conduzidas pelos meristemas apicais e pelo cimbio vas-
cular. Nas raras monocotiledéneas com crescimento se-
cunddrio, o cAmbio ¢ substituido por um meristema de
espessamento secunddrio. A ramificagio é governada por
meristemas axilares ou, eventualmente, adventicios. Uma
vez ativados, os meristemas axilares convertem-se em me-
ristemas apicais.

Nogao de vigor

Nas plantas lenhosas debilitadas abrolham poucos
gomos e os langamentos sao débeis; nas plantas vigoro-
sas sucede o contrdrio. O nimero de meristemas ativados
na estagdo de crescimento e o comprimento dos langa-
mentos s3o bons indicadores do vigor de uma planta.
Vejamos uma tradugao prdtica com a videira. Nas regioes
favordveis ao crescimento da videira, as cepas sio vigo-
rosas e deixam-se mais gomos na poda; predominam os
sistema de poda longa (poda a vara, ou vara e talao). Nas
regides secas com solos inférteis, as cepas sio mais peque-
nas, os crescimentos anuais reduzidos e deixam-se menos
gomos na poda: predomina a poda a taldo.

O conceito de vigor ¢ eminentemente agronémico.
Aplica-se ao crescimento vegetativo a escala do povoa-
mento, da drvore até ao raminho do ano. Menos em
flores e frutos. Tem por referéncia plantas cultivadas em
condicoes sanitdrias e edafoclimdticas ideais, dptimas
para a produgio comercial (que nem sempre coincide
com a produtividade medida em biomassa total), de uma
dada espécie ou cultivar, num determinado contexto
geografico. O estabelecimento de padrées de acumulagio
de biomassa de estruturas vegetativas (e.g., didmetro do
tronco e crescimentos do ano nas arvores) e de frutos é
uma forma de o objetivar. Na prdtica o conceito de vigor
¢ aplicado de forma muito vaga.
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Figura 176. Ramos monopodiais e simpodiais. A) Ramo monopodial de
macieira. B) Representagdo diagramdtica com 3 unidades de extenséo. C)
Ramo simpodial de Aesculus hippocastanum (Sapindaceae) «castanhei-
ro-da-india» com dois cauldmeros neste caso coincidentes com outras
tantas unidades de extensdo; n.b., que o alongamento se fez com um
gomo axilar e, por esse motivo, se identifica uma ondulagdo no contac-
to entre da madeira do 22 ano e o ramo do ano. D) Representagdo dia-
gramatica de um caule simpodial com 3 caulémeros. [Fotos e figuras do
autor].

Alongamento monopodial e simpodial

O caule e as folhas recém-expandidos sao muito frs-
geis: quebram ou esmagam-se com facilidade, e necro-
sam em condicoes ambientais extremas. A sensibilidade
a pragas ¢ doengas ¢ potencialmente elevada porque a
cuticula ¢ delgada e a acumulagao de metabolitos secun-
ddrios incipiente. A fase de plantula nas plantas recém-
-germinadas, e o abrolhamento e os primeiros crescimen-
tos nas perenes, sdo estddios fenoldgicos de elevado risco.
Frequentemente, a rebentacio ¢ durante algum tempo
protegida com pelos, resinas ou mucilagens que, entre
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outras fungoes, contém os insetos herbivoros e dificultam
a aderéncia de esporos de fungos fitopatogénicos (Figura
28-A). O limbo das folhas jovens tem um elevado albedo
e, por tor¢io do peciolo, nio ¢é diretamente exposto a ra-
diagao solar para reduzir as perdas de dgua por transpi-
racdo. A construgao das conexdes vasculares, dos tecidos
mecanicos de resisténcia e do aparelho fotossintético nao
estd ainda concluida nos caules e folhas recém-expandi-
dos. Por vezes, o crescimento dos rebentos é tao rdpido
que a sua extremidade fica pendente. Este fenémeno é
comum nas florestas tropicais himidas; tem a vantagem
de facilitar a secagem da folhas apé6s a chuva e de reduzir
a exposicao de tecidos muito sensiveis a luz.

Uma unidade de extensio (= unidade de cresci-
mento, unit of extension) ¢ uma porgao de caule alongada
de forma ininterrupta (Barthélémy & Caraglio 2007).
Muitas plantas, tanto em ambientes tropicais como ex-
tratropicais, exibem dois ou mais eventos de crescimento
a0 longo do ciclo vegetativo anual ("Crescimento continuo

e crescimento ritmico"). Nos extremos distal e proximal das

unidades de extensao observam-se entrends mais curtos,
folhas um pouco mais pequenas e, nas plantas lenhosas,
variagoes na textura da casca (Figura 180).

Consoante o comportamento do meristema apical
de um eixo caulinar assim se reconhecem dois sistemas
de alongamento rameal®: monopodial e simpodial
(Figura 176). Nos ramos de alongamento monopodial
(monopodial growth), i.e., nos monopddios, o meristema
apical permanece funcional e o alongamento faz-se pela
justaposi¢dao de unidades de extensio monopodiais. No
alongamento simpodial (sympodial growth), no final do
periodo de crescimento, ou repetidamente durante todo
este periodo, o meristema apical do eixo caulinar aborta
ou diferencia-se numa flor, numa gavinha ou num espi-
nho. O alongamento dos ramos é continuado por um
meristema axilar. Um simpédio ¢ constituido pela jus-
taposi¢ao de caulémeros. Frequentemente apresenta um
ziguezaguear caracteristico. A nivel anatémico verifica-se
uma interrupgao na medula no encontro de duas unida-
des de extensio (Figura 61).

O alongamento monopodial é dominante nas gim-
nospérmicas. O alongamento simpodial é dominante
nas angiospérmicas, sobretudo nas monocotiledéneas, e,
nestas plantas, evolutivamente anterior ao alongamento
monopodial (Carlquist 2009). O Ilex aquifolium (Aqui-
Joliaceae) «azevinho» e a cerejeira sao duas angiospérmicas
de alongamento monopodial. O alongamento simpodial
¢ ficil de reconhecer na videira-europeia, na aveleira, no
damasqueiro, no castanheiro-da-india e em numerosas
plantas anuais como sejam os Ranunculus (Ranuncula-
ceae) «rantinculos» e o tomateiro. As macieiras jovens sao
monopodiais e as adultas simpodiais (Costes ez al. 2014).
Nas plantas lenhosas temperadas, os macroblastos mono-

[86]  Sistemas de ramificacio (branching systems) ou sistemas de crescimento
(growth systems) para muito autores.
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Inflorescéncia
Gema (diferenciada
apical pelagema
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Figura 177. Posi¢do das flores num simpédio. A) Formagdo de um sim-
pddio: o meristema apical diferencia-se numa flor, ou numa inflorescén-
cia, que acaba por tomar uma posi¢do lateral; n.b., auséncia de folha
axilante na flor ou inflorescéncia (inspirado em van Wyk & van Wyk
2006). B) Macroblasto com inflorescéncias opostas as folhas em videira-
-europeia; n.b., posicdo do cacho e da folha. [Fotos e figuras do autor].

podiais s3o, geralmente, indeterminados; os caulémeros
dos macroblastos simpodiais sao frequentemente deter-
minados (pré-formados) ('Pré-formacsio e neo-formacdo.

Prefolheacdo e vernacio"). Quando o gomo apical estd con-

densado na extremidade distal do ramo com um grande
nimero de gomos axilares, como acontece nos Quercus
(Fagaceae), é dificil distinguir monopédios de simpddios.

Na videira-europeia quase todos os nds tem uma
folha e uma gavinha ou uma folha e um cacho, por con-
seguinte, o fitdmero "né + entrend” é, geralmente, um
caulémero. Na videira e em muitas outras plantas o alon-
gamento simpodial coloca as inflorescéncias numa posi-
G0 oposta a uma folha (Figura 177). Nas cultivares de
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tomateiro “tipo selvagem”, as mais comuns, o meristema
apical de origem embriondria produz 8-12 folhas antes de
se extinguir numa inflorescéncia; na axila da folha oposta
a inflorescéncia parte uma ramifica¢iao que produz 1-3
folhas (geralmente 3) e extingue-se numa inflorescén-
cia; a planta continua a alongar-se repetindo caulémeros
com 1-3 néds vegetativos e uma inflorescéncia; o modelo
repete-se nas ramificagoes que emergem a partir dos me-
ristemas axilares das folhas inseridas em nds vegetativos
(Lifschitz er al. 2014). As leguminosas simpodiais e mo-
nopodiais tém, respetivamente, inflorescéncias terminais
ou axilares ("Posicio das inflorescéncias nos caules"). Os siste-
mas de alongamento monopodial e simpodial repetem-se
nos rizomas e nas inflorescéncias. Assim, existem rizomas
monopodiais e simpodiais (Figura 79). As inflorescéncias
monopodiais dizem-se indeterminadas (ou indefinidas) e
as simpodiais determinadas (ou definidas) ("Tipos de inflo-

rescéncia").

Nos caules simpodiais, as unidades de extensio
podem ou nio coincidir com os caulémeros. Uma uni-
dade de extensio na videira e no tomateiro tem muitos
caulémeros. Nos simpddios de macieiras (com excegoes)
e de castanheiro-da-india adultos todo o crescimento rea-
lizado por um ramo numa estagao de crescimento ¢ um
caulémero (Figura 176-C).

Intensidade do alongamento

O comprimento atingido por um caule durante uma
estagio de crescimento depende do comprimento dos
entrends e do numero de entrends produzidos pelo me-
ristema apical®. O comprimento dos entrends — i.e. a
intensidade do alongamento — varia de espécie para es-
pécie, entre gendtipos da mesma espécie, e entre os caules
de um mesmo individuo. Distinguem-se dois tipos fun-
damentais de caules: macroblastos e braquiblastos. Os
macroblastos sio caules mais ou menos compridos, ge-
ralmente indeterminados, de entrenés longos; e.g., sar-
mento, turido e ramos vegetativos da maioria das drvores
e arbustos. Os braquiblastos, pelo contrdrio, sdo deter-
minados (pré-formados), tém entrends curtos, por vezes
indistintos ou quase a olho nu e, se presentes, com folhas
dispostas em roseta, i.e., em fasciculos, que parecem sair
todas do mesmo ponto (Figura 178, Figura 179-A).

Muitas das metamorfoses das plantas envolvem o
alongamento ou o encurtamento dos entrends. Estas
metamorfoses sio recorrentes em diversas linhagens de
plantas-com-semente, e evolutivamente reversiveis. Os
escapos e os estolhos tém entrends desmesuradamente
longos (Figura 78-A, Figura 80-A). As rosetas de folhas,
os bolbos e a flor, a maior de todas as inovagoes evolu-
tivas das angiospérmicas, implicaram um encurtamento
dos entrends. As gimnospérmicas pindceas dos géneros
Cedrus «cedros», Larix daricios» e Pinus «pinheiros»

[87]  Por meristemas apicais sucessivos no caso dos simpédios.

Intensidade do alongamento 153

Gomo floral ——

Macroblasto

Braquiblasto de
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Figura 178. Intensidade do alongamento. Espordo de 3 anos inserido
num macroblasto em cerejeira; n.b., 3 anéis cicatriciais e rugosidade dos
braquiblastos. [Fotos do autor].
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Figura 179. Braquiblasto florifero e langamento da bolsa de pereira na
primavera (A) e de macieira no inverno (B). N.b., em A) que o gomo floral
abrolhou antes dos gomos foliares. [Foto do autor].

(Figura 268-D), e algumas angiospérmicas (e.g., Termi-
nalia catappa, Combretaceae, Figura 214-D), produzem
todas ou a maioria das folhas em braquiblastos. Nos
Populus (Salicaceae) «choupos», nos Fraxinus (Oleaceae)
reixos», nos Acer (Sapindaceae) «bordos» e em muitas
drvores com frutos de interesse econémico — e.g., no-
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gueira, cerejeira, macieira, pereiras e Sorbus «sorveiras»
— coexistem macroblastos e braquiblastos especializados,
respetivamente, na produgio de gomos folheares e florais.

Os braquiblastos muito curtos e rugosos com gomos
florais sio designados por esporédes (Figura 178), um

termo de uso corrente em arboricultura ("Orgdos de frutifi-
cacdo das plantas lenhosas"). A rugosidade resulta das cica-

trizes da inser¢ao dos peciolos das folhas e dos pedicelos
das flores. Nas drvores de fruto, a maioria dos gomos dos
esporoes ¢ de tipo floral, sendo o alongamento operado
por um ou mais gomos folheares. O alongamento dos
espordes termina mais cedo do que nos macroblastos
tém, por isso, mais tempo e recursos para diferenciarem
flores. Os espordes podem ser retos (e.g., prundideas) ou
tortuosos (e.g., maldideas) consoante se alonguem por
gomos folheares apicais (alongamento monopodial) ou
axilares (alongamento simpodial). Nos espordes das pe-
reiras e macieiras, e na Magnolia x soulangeana (Magno-
liaceae) «magnolia-de-soulange», apés a floracio, um ou
mais entrenés do pequeno caule que suporta a inflores-
céncia engrossam formando uma bolsa (Figura 179).

Acabei de referir que os espordes das prundideas tém
um gomo terminal hibernante que lidera o alongamento
do esporio durante o periodo de crescimento. Na axila das
folhas dos espordes diferenciam-se os gomos que dario
flor no ano seguinte. O processo repete-se um niimero
varidvel de anos. Na cerejeira chegam a formar-se espo-
roes com mais de Im de comprimento. O alongamento e
ramificagio dos espordes das pomoideas é mais complexo
(Figura 179-B). Na macieira e na pereira, gomos mistos
originam um lancamento curto (braquiblasto florifero)
com um ndmero aprecidvel de folhas encimado pela in-
florescéncia. Estas folhas constituem até 60% da super-
ficie foliar total nas cultivares de macieira que frutificam
em espordes (Rom & Barritt 1987). Na 4ntese, ou um
pouco depois, surge na axila de uma, eventualmente duas
ou trés folhas, um ramo siléptico que garante a continui-
dade do esporido. O comprimento dos langamentos da
bolsa (bourse shoots) é varidvel, pode resumir-se a um bra-
quiblasto culminado por um gomo misto que continua
a ramificagio do esporao ou, sobretudo nas macieiras vi-
gorosas ou submetidas a podas violentas, um macroblas-
to, muitas vezes com um gomo misto na extremidade,
diferenciando-se, entio, uma verdasca coroada ("Orgios
de frutificacdio das plantas lenhosas"). A parte distal eixo de
onde emerge esta ramificagio e que termina, distalmen-
te, nas flores, engrossa durante as estagio de crescimento

dando origem a uma bolsa.

Crescimento continuo e crescimento ritmico

As regides tropicais himidas retinem as condicoes
necessdrias para as plantas lenhosas crescerem continua-
mente (crescimento continuo) ou alternarem periodos
de crescimento ripido com periodos de crescimento lento
(e.g., Myristica fragrans (Myristicaceae) «noz-moscada»).
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Figura 180. Cresci-
mento ritmico. Cas-
tanheiro propagado
por semente com

um ano de idade.
Identificam-se 3 pe-
riodos de crescimento
e respetivas unidades
de extensdo; a seta
inferior marca uma
interrupgdo do cres-
cimento resultante
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O crescimento e a floragio nao tém uma sincronizacio
ambiental ("Plantas sem uma sincronizacio ambiental do cres-

cimento e da floracdo") No entanto, como referi, por regra
ocorrem interrupgoes irregulares, a escala do ramo ou de
toda a planta, nem sempre correlacionadas com varidveis
ambientais (Hallé ez 2/. 1978): o crescimento é ritmico.
A intermiténcia do crescimento e da floracio nestas con-
digoes poderd estar relacionado com desequilibrios cicli-
cos da relacdo raiz/candpia resultantes de uma expansio
muito rdpida da candpia apés a retoma do crescimento,
nio acompanhada por um crescimento proporcional do
sistema radicular o qual, por sua vez, impée paragens ci-
clicas do alongamento dos caules (Verheij 2006). Com
o tempo, o efeito de sink (consumo massivo de fotoas-
similados) dos fruto pode igualmente gerar crescimento
ritmico. A interrup¢io do crescimento faz-se através do
abortamento dos meristemas ou pela simples quiescéncia
das gemas.

Nas regioes extratropicais, a semelhan¢a dos trépi-
cos humidos, siao igualmente frequentes interrup¢des
do alongamento caulinar durante o periodo de cresci-
mento, 7e., os caules acumulam mais de uma unidade
de extensdo num unico ano. Assim acontece aquando da
floracao-inicio da frutificacio nos Quercus «carvalhos» e
na videira. Temperaturas muito elevadas (>35°C) for¢am
uma interrupgio do crescimento, e a formagio de catafi-
los em volta dos meristemas apicais caulinares, em muitas
plantas lenhosas extratropicais. A escassez estival de dgua
tem o mesmo efeito. Muitas drvores de fruto, em sequeiro
ou irregularmente regadas, interrompem o crescimento
quando a dgua escasseia no solo e retomam-no apds chu-
vadas intensas ou rega. Na amendoeira, o alongamento
dos caules reativa-se cerca de 2 semanas apds a reposi¢ao
da 4dgua no solo, sendo comuns 2-4 periodos de ativi-
dade dos meristemas apicais caulinares numa tnica es-
tagdo de crescimento, sobretudo quando enxertadas em
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porta-enxertos vigorosos (e.g., GF-677). A interrup¢ao
do crescimento pode ter ainda uma outra causa: o inicio
da neoformagiao de um ramo apéds o término da expansio
da por¢ao neoformada; e.g., Quercus. As cicatrizes (su-
perficiais) de catafilos, um ou mais entre-nds curtos com
folhas um pouco mais pequenas e espessas, antecedidos e
sucedidos por um ou mais entrends longos, e variagoes na
textura da casca, sdo indicadores de crescimento ritmico
(Figura 180).

RAMIFICACAO DO CAULE

Tipos de ramificagao

Todos os nomofilos de angiospérmicas axilam um ou
mais meristemas; nas gimnospérmicas a presenca de me-
ristemas axilares ndo é constante. A ramificagao lateral
(= ramificagao axilar, axilar branching), o tipo de ra-
mificagdo mais frequente entre as plantas-com-semente,
depende destes meristemas. Na maioria dos ‘pterid6fi-
tos’ os meristemas inserem-se obliquamente por debaixo
da inser¢ao das folhas. Neste grupo de plantas é pouco
apropriado utilizar os conceitos de “meristema axilar” e
de “ramificagdo axilar”. As Lycopodiidae licéfitos» e as
Ophioglossidae «psilotéfitos», dois grupos muito antigos
de plantas-vasculares, ramificam-se de forma dicotémica
(= ramificacio apical): o meristema apical fende-se e dd
origem a dois ramos inicialmente semelhantes entre si. O
mesmo processo ocorre nos gametéfitos dos ‘bridfitos’.
Pontualmente dividem-se dicotomicamente as Cycada-
ceae «cicas», uma familia de gimnospérmicas, as Arecaceae
«palmeiras» e os Pandanus (Pandanaceae) «pandanos»,
dois grupos de angiospérmicas monocotiledéneas.

Nas drvores angiospérmicas ocorre um outro tipo de
ramificagdo quando dois ramos, provenientes de duas
gemas apicais ou de uma gema apical e outra subapical,
sao codominantes. A ramificagdo em ramos codomi-
nantes (= bifurcacdes) com 4ngulos apertados é pouco
resistente e tende a formar inclusées de casca (2.i.); com
angulos abertos favorece a formagio de copas amplas, em
vaso. As drvores jovens em povoamentos densos inves-
tem na ocupacio de espaco formando um eixo ereto de
alongamento rdpido do qual irradiam ramificages late-
rais. Atingida a maturidade a ramificagio em ramos co-
dominantes ganha importincia. As drvores domesticadas
tendem a fazer esta transi¢cio mais cedo.

A ramificagio a nivel anatémico

Nos caules primdrios, ou com escasso crescimento se-
cunddrio, as ramificagoes sao abastecidas por feixes vascu-
lares que divergem diretamente do eixo principal, dese-
nhando tragos na regio do né ("Estrutura primaria do caule"
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do caule). A transferéncia da seiva xilémica dos vasos le-
nhosos dos eixos para os vasos lenhosos das ramificagoes
faz-se, neste caso, por perfuragoes. Nos caules com cres-
cimento secunddrio, os vasos lenhosos de origem cam-
bial dos eixos e das ramificacoes contactam lateralmente;
a seiva movimenta-se entre eles através das pontuagoes
das paredes laterais. Comparativamente, 0 movimento da
seiva xilémica enfrenta mais resisténcias nas ramificacoes
dos caules com crescimento secunddrio do que nas rami-
ficacoes dos caules primdrios.

O cambio ¢ constituido por uma delgada e continua
pelicula de células meristemdticas que reveste os eixos
e as respetivas ramificagoes, imediatamente por baixo
da casca. O arranque do funcionamento do cAmbio no
inicio da estagao de crescimento nio é simultineo: a di-
visdo celular principia nas ramificagdes e sé depois se es-
tende aos eixos onde estas se inserem, em direcio ao colo.
Consequentemente, na axila das ramificagdes o cimbio
dos eixos avanga sempre um tanto sobre as ramificagoes
criando pequenas dobras de cimbio (Shigo 1991). Por
razdes mecinicas, estas dobras intensificam-se nas rami-
ficacoes mais velhas com o enrugamento da casca (v.4.).

O crescimento dos eixos e das respetivas ramificagoes
geram na parte proximal das ramificagées, uma acumu-
lacao de lenho e a compressio da casca, agravadas pelas
tais dobras do cAmbio, que se traduzem, exteriormente,
num inchaco visivel a olho nu designado por colo do
ramo ou colar (Figura 199-A). Na axila das ramificacoes,
a casca apresenta-se enrugada e, por baixo dela, o mesmo
acontece com o cimbio vascular. Nesta zona de enruga-
mento (= ruga da casca), sobretudo a meia copa, a casca
pode-se romper e expor o cimbio, uma porta de entrada
perfeita para microrganismos patogénicos. O cancro-do-
-castanheiro (Cryphonectria parasitica) é um dos fungos
fitoparasitas que se aproveita desta “imperfeicio evolu-
tiva” para invadir o tecidos vivos dos seus hospedeiros.
A identifica¢io do colo do ramo ¢é da maior importincia
para desramar corretamente grandes ramos (v.%.).

O crescimento e a consequente acumulagio de massa
suscitam, nas plantas lenhosas, fortes tensoes na proximi-
dade do ponto de inser¢io dos ramos mais proximos da
horizontal (ramos patentes). Os tecidos lenhosos ficam
sujeitos a forcas de tragio ou de compressio consoan-
te se situem na parte superior, ou inferior, da base dos
ramos. O stresse imposto pela gravidade incrementa a
velocidade da divisao celular no cAmbio vascular e uma
sobreproducao de xilema na zona do colo. Este excesso
de xilema ¢é designado por lenho de reagao (Figura 181).
Nas angiospérmicas o lenho de rea¢iao acumula-se, ten-
dencialmente, na parte superior dos ramos — lenho de
tragio — e nas gimnospérmicas na parte inferior — lenho
de compressao. O lenho de reagio também se acumula,
obedecendo as mesmas regras, nos troncos inclinados. O
lenho de reagio diminui a qualidade tecnoldgica das ma-
deiras sendo perceptivel através da observagio macroscé-
pica dos ramos, particularmente nas drvores de casca lisa.
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As plantas lenhosas tendem a produzir gomos e ramos
adventicios e a acumular gomos dormentes no colo dos
ramos, se uma ramificagio é podada ou, por acidente,
eliminada acima desta zona. O mesmo acontece no colo
do tronco nas drvores truncadas. Estes gomos desempe-
nham um importante papel na reparagio e na renova-
¢do da copa das plantas lenhosas. Sao aproveitados, em
arboricultura, para renovar as unidades de frutificacao
(sistemas de ramos geridos como um todo na poda de
frutificagio) em alguns sistemas de poda de fruteiras le-
nhosas (Grisvard 1994). Pelo contririo, se o colo é elimi-
nado numa desrama, a formacgio de ramos adventicios
¢ dificultada ou mesmo impedida, e as feridas sao mais
dificeis de conter (v.4.).

A estabilidade da conexdo eixo-ramifica¢io das plan-
tas lenhosas depende de trés componentes expressas a
nivel anatémico. Retirando a casca na axila das ramifi-
cagoes constata-se que os lenhos do eixo e das ramifica-
¢oes s3o tortuosos, interpenetram-se, cravando-se um no
outro (Figura 182). Por duas causas maiores: (i) as suprar-
referidas dobras do cAmbio; (ii) a orientagio (no sentido
do eixo ou da ramificacio) das iniciais do cAmbio é muito
irregular no encontro dos cimbios do eixo e da ramifica-
¢ao (Slater ez al. 2014). A segunda componente foi des-
crita pelo bidlogo norte-americano Alex L. Shigo (1985).
Com o tempo, a base da ramificagao fica embebida no
interior do eixo dando origem aos nds da madeira (Figura
186-A). A inclusio das ramifica¢des forma uma espécie
de cunha cénica no interior do eixo, em redor da qual se
fixam os anéis de crescimento do eixo (Figura 183). Nas
ramificacdes em ramos codominantes nio se diferenciam
nem a cunha, nem o colar, com efeitos nefastos na esta-
bilidade dos ramos (Gilman 2003). Finalmente, na axila
das ramificacoes abundam fibras xilémicas e os elemen-
tos de vaso sao mais estreitos e curtos, duas carateristicas
anatémicas que aumentam a densidade e a resisténcia
da madeira 4 tragdo. A resisténcia das ramificacdes tem
um efeito negativa na eficiéncia do xilema. A evolugao
das conexdes eixo-ramificagao foi condicionada por um
trade-off evolutivo [Vol. II] entre a resisténcia mecanica e
a condutividade hidrdulica: as solugoes trabalhadas pela
evolugao sao sub-éptimas para ambas.

A medida que os caules engrossam incorporam no seu
lenho a base dos caules de ordem imediatamente supe-
rior, estejam eles vivos ou mortos. Estas inclusoes surgem
na madeira serrada sob a forma de nés. Quanto mais
nés menos resistente e mais dificil de trabalhar uma pega
de madeira. A inclusiao de ramos vivos d4 origem a nés
firmes, com o xilema da ramifica¢io entrelacado com o
xilema do eixo, que ndo se destacam na madeira serrada.
Os ramos mortos formam um cone de dessecagao de
tecido necrosado que penetra pelo eixo adentro, dando
origem a um né solto (Figura 184-B) (Fabio 2007).

Algumas drvores desramam naturalmente (e.g., pi-
nheiros a densidades suficientemente elevadas), outras
nao (e.g., Cupressus «ciprestes») (Figura 186). A elimina-
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Figura 181. Lenho de reacdo. A) Localizagdo do lenho de compressdo
em Cedrus atlantica (Pinaceae, Pinidae). B) Lenho de compressdo em
Cupressus lusitanica (Cupressaceae , Cupressidae); n.b. posi¢do descen-
trada dos anéis. [A) foto do autor; B) cortesia de Maria do Sameiro Pa-
trico].

Figura 182. A ramificagdo a nivel anatémico. Interpenetragdo dos
lenhos de dois eixos numa ramificagdo em ramos codominantes. [Slater
et al. 2014].

Figura 183. Modelo conexdo eixo-ramificacdo a nivel anatémico de A.
Shigo. Representacdo esquemdtica. N.b.: o didmetro da parte inclusa da
ramificagdo (cunha) aumenta do centro para a periferia do eixo com a
acumulagdo de anéis de crescimento; o cambio da ramificagdo é ativado
mais cedo do que o cambio do eixo, consequentemente, o crescimento
secundario do eixo envolve a cunha diferenciando um anel firme em seu
redor. [D.R. Slater, 2012, https://en.wikipedia.org/wiki/Branch_attach-
ment. Dominio publico].

Gdo ativa, por corte, de ramificagoes, a chamada desrama,
¢ uma importante prética silvicola para obter madeiras de
qualidade, com nés firmes de pequena dimensao, tanto
mais importante quanto menor a intensidade da desrama
natural.
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Grau de ramificagao

A partir de um eixo principal (e.g., um tronco) for-
mam-se ramos de primeira ordem ou primdrios; os ramos
de segunda ordem ou secunddrios partem dos ramos de
primeira ordem, e assim sucessivamente. O grande po-
limata renascentista Leonardo da Vinci [1452-1519]
descobriu que a soma dos didmetros, e implicitamente a
soma da drea em corte transversal, de todos os ramos de
uma determinada ordem, iguala o didmetro do tronco
(Figura 185). Ou, noutra formulagio, o diimetro de um
ramo que se ramifica aproxima-se da soma dos didmetros
das ramificagoes. A relagio encontrada por Leonardo ¢é

mais ou menos constante, sobretudo nas dicotiledéneas
(Chen et al 2012).

O aspecto geral das plantas (= hébito ou porte), ¢
o aspecto dos ramos depende, entre outros fatores, do
grau de ramificagio. O grau de ramificagao, i.c., a ex-
tensio da ramificagdo, varia de espécie para espécie e
entre genotipos; e.g., as rosaceas arbustivas ramificam-se
mais intensamente do que as giestas (tribo Cyziseae e al-
gumas Genista, Fabaceae). A ramificagio dos ramos nio
se multiplica indefinidamente porque a condutividade
hidrdulica do xilema reduz-se acentuadamente na regiao
onde se inserem os ramos. Os ramos do ano de Fraxinus
excelsior (Oleaceae), uma drvore comum na Europa tem-
perada, ndo ultrapassam a 32-52 ordem (Thomas 2016),
um valor padrio em muitas drvores temperadas e medi-
terrdnicas em povoamento florestal. As drvores isoladas
retém ramos de maior ordem. Esta constatagao atesta a
importincia da "Cladoptose" na conformagio da canépia,
em particular nas drvores (a condutividade também de-
cresce a altura). A dominancia e o controlo apicais sao
igualmente determinantes no grau de ramificagao (».2.).

Nas plantas lenhosas reservam-se as designagoes ra-
minho (rwig) ou ramo do ano para os ramos de Gltima
ordem, terminais ou axilares, formados no préprio ano
ou no ano anterior. Os raminhos nio ou escassamente
atempados, i.c., herbdceos, de cor ainda verde (de felo-
gene nio funcional ou recentemente iniciada), sio gene-
ricamente conhecidos por rebentos ou renovos (PtBr
broto, shoot). O seu conjunto constitui a rebentag¢ao
(PtBr brotacio). Os renovos da videira chamam-se pAm-
panos. O termo langamento ¢ indiferentemente usado
para raminhos com algum vigor emitidos em qualquer
local da copa, ou mesmo das raizes (Vasconcellos 1968).

Na Figura 187 estd exposta a terminologia corrente
em lingua portuguesa das ramificagdes das drvores. O
tronco (= fuste, na terminologia silvicola) suporta a copa
ou canépia, a parte aérea ramificada e com folhas das
drvores. Na prética, o termo "ramo” tem um uso mais
impreciso do que o proposto pelo Prof. Carvalho e Vas-
concellos embora, tendencialmente, se refira aos caules
que nio cabem em nenhum dos outros tipos referidos na
Figura 187.
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Figura 184. N6 firme (esquerda) e né solto (direita), respetivamente,
em madeira de Pseudotsuga menziezii (Pinaceae , Pinidae) e Cupressus
lusitanica (Cupressaceae , Cupressidae). [Cortesia de Maria do Sameiro
Patrico].

Figura 186. Desramagdo artificial em Cupressus lusitanica (Cupressa-
ceae). [Foto do autor].

Figura 185. Propor¢do entre os didmetros dos ramos de diferente
ordem. Desenho original de Leonardo da Vinci (vd. texto). N.b. o conhe-
cido habito de da Vinci de escrever as letras ao contrario. [Extraido de
Chen et al. 2012].
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Direcao, orientagio e d4ngulo de insergio

Os caules, ao contririo das raizes, tém geralmente
um geotropismo negativo, Ze., 0 seu alongamento con-
traria a gravidade, afastando-os da superficie do solo.
Consoante a dire¢io, ou diregdes, tomadas em relagio ao
plano representado pelo solo, os caules sao classificados
em oito tipos (Quadro 38), indistintamente aplicados a
caules herbdceos, lenhosos, pouco ou muito ramificados,
e ramos de viria ordem.

A orientagao do crescimento dos ramos em relagao a
vertical tem dois extremos:

* Ortotropia — crescimento na vertical, ou préximo
da vertical;

* Plagiotropia — crescimento na horizontal, ou proxi-
mo da horizontal.

Se for necessdrio esmiugar a terminologia: ortotrépi-
co (= ereto) — aAngulo com a vertical nulo; fastigiado —
angulo muito agudo; ereto-patente — Angulo com cerca
de 45°% plagiotrépico (= patente) — angulo préximo de
90°; divaricado — Angulo muito aberto > 90°.

A morfologia e a fun¢do dos eixos plagiotrépicos e
ortotrépicos é geralmente distinta. Os eixos plagiotrépi-
cos s30 menos juvenis ("Juvenilidade. Inducéo e diferenciaco
florais") do que os ortotrépicos, por isso tendem a crescer
menos (menos vigor), a ramificar-se mais com ramifica-
oes inseridas num mesmo plano, a possuir folhas mais
pequenas e disticadas, e a produzir mais flores (e frutos).
Os eixos ortotrdpicos estdo envolvidos na ocupagio do
espaco enquanto os plagiotrdpicos estio envolvidos na
fotossintese e na reprodugio.

A orientagio dos ramos é da maior relevincia na con-
ducio das drvores. Por exemplo, na oliveira os ramos or-
totrépicos nao produzem fruto sendo sistematicamente
eliminados nos sistemas de poda tradicional. Em arbori-
cultura existe a preocupagao de colher garfos em ramos
plagiotrépicos porque induzem entradas mais precoces
em frutificacdo. A tor¢io e dobra de ramos para posi-
¢oes proximas da horizontalidade — conhecida por empa
— reduz o vigor e a dominéncia apical, e estimula a fruti-
ficagao. A ere¢ao dos ramos tem um efeito contrdrio. O
peso dos frutos verga os ramos e favorece, por essa via, a
diferenciagao de novas flores. Nos ramos plagiotrépicos,
os gomos virados para baixo tendem a langar ramos pré-
ximos da horizontalidade e os gomos virados para cima
ramos mais préximos da vertical, um facto a tomar em
consideragao na construgio do esqueleto das drvores. Os
ramos ortotropicos enraizam mais facilmente por estaca
do que os ramos plagiotrépicos, dando origem a plantas
mais eretas e vigorosas, com uma arquitetura similar aos
individuos propagados por semente.

O angulo de inser¢io das ramificagoes laterais de um
eixo ereto s3o mais agudas nas ramificagoes distais do que
nas proximais. Na constru¢io da copa das plantas lenho-
sas, inser¢des muito agudas de pernadas e bragas dao mais
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Figura 187. Designagdes correntes das ramificacées das arvores. A) Le-
genda: a-tronco, b - pernada, c - braga, d - ramo, e - raminho ou ramo do
ano. B) As mesmas ramificagdes sdo legiveis numa Genista florida (Faba-
ceae) de porte arbdreo. [A) adaptado com modificagdes de Vasconcellos
(1968); B) foto do autor].

Quadro 38. Tipos de dire¢do dos caules em relagdo ao plano do solo
(Vasconcellos 1969).

Tipo Descricao

Caules inicialmente prostrados curvando, de seguida,
para uma posi¢do quase vertical; quando dobram em
joelho num né dizem-se geniculados.

Ascendente

Erecto Caules verticais ou quase na vertical.

Suberecto Caules quase verticais.

Subprostrado  Caules quase aderentes ao solo.

Prostrado Caules rentes ao solo.

Difuso Caule muito ramificado com varias diregdes.
Decumbente  Caules inicialmente erecto ou suberecto vergando dis-

talmente em diregdo ao solo.

Diregdo em fungdo dos suportes (e.g. muros, ramos,
taludes, etc.); tipo préprio das lianas (= trepadeiras ou
plantas escandentes).

Trepador ou
escandente

tarde origem a zonas de grande fragilidade com casca in-
clusa (Figura 190). A estabilidade das inser¢des agudas é
agravada nas ramificacdes em ramos codominantes. Para
evitar acidentes com drvores cultivadas, as pernadas e as
bragas devem inserir-se nos eixos de ordem imediatamen-
te inferior com angulos de abertos. Para tal eliminam-se
os ramos pior inseridos pela poda e forcam-se as ramifi-
cagdes jovens, de preferéncia com 1 ano de idade, com
talas ou pesos.

Prolepsia e silepsia

O alongamento e a ramificagio nas plantas perenes
pode ser imediata (silepsia) ou protelada no tempo (pro-
lepsia) (Figura 189). Os ramos prolépticos das espécies
com gomos hibernantes apresentam um anel cicatricial na
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Figura 190. Casca inclusa. A) O comprimento desmesurado da ruga da
casca evidencia que a sutura do lenho das duas pernadas é imperfeita
e fragil, com casca inclusa, entalada entre o lenho das duas pernadas
(cerejeira). B) Casca inclusa numa bifurcagdo em castanheiro; n.b., por
cima vé-se um no firme. [A) foto do autor; B) cortesia de Maria do Sa-

meiro Patricio].

Figura 189.
Prolepsia vs. silep- _
sia. Representacgdo
esquematica de uma
espécie caducifdlia.
[Original].

Ramo siléptico

Ramo do ano
A

Anel
cicatricial

Ramo
proléptico

Ramo de dois anos
L

base; os ramos silépticos, nio. As primeiras duas folhas
(profilos) dos ramos prolépticos podem ser distintas das
seguintes (nomofilos). Geralmente, o primeiro entrend
dos ramos silépticos destaca-se pelo seu comprimento;
nos ramos prolépticos os primeiros entrends tendem a
ser mais curtos do que os restantes (Figura 188 Figura
189, Figura 191) (Keller 2004). Estes trés pormenores
tém grande importincia pritica na interpretacio do cres-
cimento e do vigor das 4rvores.

Nas regioes de clima temperado ou mediterranico, a
ramificagdo rameal, regra geral, faz-se através de gomos
hibernantes. Dominam, portanto, os ramos prolépti-
cos. A ramificagio imediata, implicitamente baseada em
gomos prontos, ¢ muito frequente nos trépicos e nas
plantas nio tropicais de familias de 6ptimo tropical (e.g.,
Lauraceae). As netas da videira sio também um caso de
silepsia (Figura 173-A), assim como os ramos antecipa-
dos (antecipadas) das espécies fruticolas temperadas.
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Figura 188. Ramos
prolépticos O. euro-
paea var. europaea
‘Cobrangosa’ de
dois anos propagada
por estaca. N.b.

nas ramificagdes
prolépticas entrends
de comprimento
similar. [Foto do
autor].

Figura 191. Ramos
silépticos. Olea euro-
paea var. europaea
‘Cobrangosa’ de um
ano propagada por
estaca em estufa. A)
Evidéncias de cresci-
mento ritmico; n.b.,
identificam-se duas
unidades de exten-
sdo, uma primaveril
(com entrends
curtos e folhas mais
escuras) e outra no
final do verdo-inicio
do outono (entrends
longos e folhas mais
claras); a paragem

do crescimento /&
deveu-se aos calores
de Julho-Agosto -~

sendo comprovada
por dois entrends
curtos sucedidos
por entrends longos.
B) Ramo siléptico;
n.b., primeiro né
invulgarmente longo
sucedido por en-
trends mais curtos.
[Foto do autor].

P

————

Como seria de esperar, o primeiro entrené das netas é
francamente maior do que os restantes. A silepsia é pro-
movida quando o sistema radicular satisfaz em excesso as
necessidades da candpia em dgua e nutrientes. Este de-
sequilibrio ocorre em drvores sujeitas a podas violentas,
doenga ou acidentes, decrépitas ou beneficiadas por uma
subita oferta de recursos (e.g., luz, 4gua ou nutrientes).

Ramos epicormicos

Os ramos epicérmicos®® sao ramos eretos, suberetos

ou ascendentes, juvenis, estéreis (sem flores), de entrends
longos e comprimento varidvel, provenientes de gomos
dormentes ou adventicios. A emissao de ramos epicér-

[88] Alguns autores reservam o termo ramo epicérmico para aos langamen-
tos provenientes de gomos dormentes, por defini¢io de origem caulinar. E
melhor néo ser tio restritivo porque a origem dos ramos epicérmicos ¢é dificil
de determinar sem observar a anatomia da insergao.
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micos ¢ estimulada pelos mesmos fatores que promovem
a silepsia. Ocorrem também sem uma causa exdgena ou
endégena evidente (Bell 2008), em particular nas plan-
tas de tendéncia basitona (e.g., aveleira e oliveira). Geral-
mente, estio localizados na vizinhanga do colo do tronco,
na axila das ramificagbes dos eixos de ordem inferior, em
ramos submetidos a stresse (e.g., vergados pelos frutos)
ou no rebordo de feridas extensas. O choupo-branco (Po-
pulus alba, Salicaceae) e o carvalho-negral, e outras espé-
cies, emitem um grande nimero de ramos epicérmicos
a partir das raizes de ordem inferior nao sendo, por isso,
adequadas como drvore de arruamento.

Na terminologia florestal, os ramos epicérmicos sao
designados como polas ou rebentoes e, consoante a sua
proveniéncia, por pdlas do colo ou pélas radiculares™.
Nas drvores exploradas em talhadia baixa extrai-se, cicli-
camente, a biomassa aérea junto ao colo; em resposta, as
drvores emitem pdlas de toiga (Quadro 52, Figura 250).
A toiga ¢ a estrutura que sobra da ablagao da candpia;
inclui o sistema radicular, o colo e uma pequena por¢ao
basal de tronco. As drvores conduzidas em talhadia alta
(= cabega de salgueiro) sio decepadas mais acima, nas
pernadas ou bragas (Figura 193). Nos troncos dos chou-
pos-negros (P nigra) e das aveleiras, no colo das oliveiras
e nas talhadias formam-se extensos complexos epicor-
micos (epicormic complex, Meier et al. 2012) com uma
profusao de gomos epicérmicos (= gomos adventicios
+ gomos dormentes) e de pontos meristemdticos (Figura
194).

Quanto maior a ordem de um ramo, i.e., quanto
mais novo ele for, mais deficientemente é abastecido pelo
xilema. Consequentemente, maior a proba-
bilidade de produzir braquiblastos ou macro-
blastos de pequena dimensio. Por esta razio,
os ramos ladrées raramente se desenvolvem em
ramos superiores 2 terceira ou quarta ordem.
Os ramos epicérmicos sdo uma poderosa sink
de produtos fotossintéticos gerados noutras
partes da planta. Se muito possantes retiram
vigor as partes mais velhas da copa sendo, neste
caso, designados por ramos ladrdes, chupées
ou mamdes. A aplicagio de herbicidas sisté-
micos a ramos epicérmicos tende a ser pouco
eficaz porque sdo translocados em diregao ao
dpice do ramo em detrimento dos 6rgios sub-
terrdneos. Constatou-se que os fungos que
consomem toigas e raizes em decomposigio ra-
ramente se propagam as pdlas. A produgio de
ramos epicormicos é uma adaptagao vantajosa.

Reiteracao

A ramificagio sequencial de um ramo e a
reiteragio sio fenémenos distintos. Ocorre

[89] Em plantas herbdceas temos os rebentos do colo e da
raiz.
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Figura 193. Talhadia alta ou cabeca de salgueiro em freixo (Fraxinus an-
gustifolia, Oleaceae). O termo cabega de salgueiro refere-se ao comple-
x0s de ramos epicdrmicos formados em consequéncia do corte reiterado
da extremidade de ramos de grande dimensdo. (Planalto de Miranda,
Portugal). [Foto do autor].

Figura 192. Reiterag6es em castanheiro. A emissdo de reiteragdes deveu-se a decrepi-
tude da arvore. [Foto do autor].
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uma reiteragdo quando um ramo lateral tem
um comprimento equivalente ou superior, e
repete 0 modelo de ramificagio do ramo que
lhe deu origem (Bell 2008). As reiteragdes sao
constitutivas na construcio da copa do Salix
x spulcralis (Salicaceae) «salgueiro-chorio» e de
muitas drvores tropicais. As plantas arbustivas
renovam ou complexificam a candpia com rei-
teragoes. As polas radiculares de um choupo
(Populus, Salicaceae), os estolhos do moran-
gueiro, ou os filhos das gramineas sao, igual-
mente, reiteracoes. Também podem resultar
de trauma (reiteracoes traumdticas) ou de uma
stbita disponibilidade de nutrientes (reitera-
¢oes adaptativas) (Hallé ez 2/ 1978). As plan-
tas lenhosas, em particular as drvores, tendem
a emitir mais reiteracoes com a idade.

A medida que as plantas lenhosas perenes
crescem deixam dormentes ocultos no ritido-
ma do tronco e ramificacées de ordem inferior
um grande nimero de gomos axilares. Ao mesmo tempo,
a diferencia¢io de gemas e de pontos meristemdticos ad-
venticios cresce. Entretanto, por razoes de ordem fisiolé-
gica, a probabilidade de emissiao de ramos epicérmicos a
partir destes meristemas aumenta. Os sistemas de ramos
construidos a partir de ramos epicérmicos desenvolvem,
geralmente, o mesmo modelo arquitetural da canépia ori-
ginal, sdo reiteragoes (Figura 192). As reiteragoes devem
ser eliminadas durante a formagao do esqueleto das drvo-
res cultivadas. Nas vinhas, pomares e olivais abandona-
dos, as reiteragoes com origem em ladroes emitidos pelos
porta-enxertos dominam e suplantam, frequentemente, a
candpia original. A eliminacio dos ladrées em viticultura
e em olivicultura é uma operagio com custos relevantes.
Nas plantas envelhecidas, as reiteragoes sao uma forma
das drvores regenerarem toda ou grande parte da cané-
pia aproveitando um sistema radicular pré-existente; uma
forma evolutivamente engenhosa de aumentar a longe-
vidade e a produtividade das drvores, e de atrasar a sua
velhice.

DOMINANCIA E CONTROLO APICAIS

Dominéncia apical

As plantas lenhosas produzem mais meristemas axi-
lares do que os necessdrios para construir ou renovar, a
candpia e a superficie foliar fotossintética. Se todos os
meristemas axilares originassem novos lanc_;amentos, 0s
ramos ensombrar-se-iam uns aos outros, num emara-
nhado cadtico e energeticamente ineficiente de caules e
folhas. Consequentemente, a maior parte dos meristemas
laterais acaba por nunca ser ativado, aborta ou permanece
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Figura 195. Domindncia apical (representagdo esquematica). Domindncia crescente
de A para C. Seta a negro — crescimento indeterminado. [Original].

dormente no interior da copa durante todo o ciclo de
vida da planta.

A ativagio dos meristemas axilares de um caule ¢ con-
dicionada, em muitas plantas, pela sua proximidade ao
meristema apical ou a um meristema axilar subterminal
que o substitua. Este fenémeno, conhecido por domi-
nancia apical, pode ser forte, e suprimir o desenvol-
vimento de um grande niimero de gemas, ou fraco, ¢
apenas uma pequena propor¢ao das gemas se manter dor-
mente (Figura 195). A intensidade da dominancia apical
depende do gendtipo, da idade das plantas, da posicao
do ramo na copa e da dire¢io desse ramo. Nos ramos
ortotrépicos, o meristema apical reprime os vizinhos e
concentra em si os recursos da planta. Os lancamentos
de um ramo plagiotrépico, além de mais débeis, sao mais
numerosos. Por conseguinte, o atarraque tem efeitos mais
exuberantes nos ramos ortotrépicos do que nos ramos
plagiotrépicos. A técnica da empa, anteriormente referi-
da, tem outra consequéncia: mitiga a dominancia apical
e, por essa via, estimula o abrolhamento de um maior
ndamero de gomos.

Nas plantas perenes, a dominéncia apical pode exer-
cer-se apenas no ramo do ano ou propagar-se, com va-
ridvel intensidade, 2 madeira velha. O prolongamento
da dominincia apical 2 madeira de 2 e 3 anos tem um
grande efeito na constru¢io da candpia das plantas le-
nhosas jovens. A supressio dos meristemas laterais nas
partes velhas e profundas da copa jd ndo cabe no conceito
de dominéncia apical. A dominéncia apical ¢ um sinéni-
mo de paradorméncia (Quadro 37).

A eliminac¢do do gomo apical por poda ou por pa-
rasitismo estimula o abrolhamento dos gomos laterais
imediatamente a ele inferiores (geralmente 3 ou 4). Se a
eliminagdo ¢ feita no periodo de repouso vegetativo, os
seus efeitos s6 sio observdveis na estagio de crescimen-
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to subsequente. Esta prética, designada em arboricultura
por atarraque, ¢ essencial na poda de frutificagao de in-
verno nas plantas que produzem flores em ramos mistos
(e.g., pessegueiro) porque estimula a formagao de ramos
novos que produzirdo frutos no segundo ano ("Orgaos de
frutificacdio das plantas lenhosas"). As drvores transplantadas
durante a estagio de repouso vegetativo sio frequente-
mente atarracadas para estimular a formagio de ramifica-
¢oes sobre as quais construir o esqueleto das drvores. Para
acelerar este processo, sobretudo nas prunéideas condu-
zidas em vaso, elimina-se o meristema apical do ramo
guia (ramo dominante) em maio ou no inicio de junho
(novembro e dezembro no hemisfério sul), em plena esta-
¢ao de crescimento, para forgar a ramificagdo com ramos
silépticos. Estas antecipadas podem entao ser usadas para
construir as pernadas do vaso ganhando-se, neste pro-
cesso, um ano. O corte dos meristemas apicais em verde
(com os ramos nio atempados) apelida-se de desponta.

Controlo apical

Os langamentos dos meristemas axilares podem ser,
ou ndo, mais curtos ¢ débeis do que o lancamento do me-
ristema apical, falando-se neste caso de controlo apical.
A dominancia apical exprime a supressdo do abrolhamen-
to; o controlo apical refere-se a regulagio do crescimento
ap6s o abrolhamento. Ambos os fenémenos tém um forte
controlo hormonal, de fisiologia mal conhecida, sendo a
auxina o mais importante dos reguladores de crescimento
envolvidos (Cline & Harrington 2007).

Os tipos de controlo apical — acrotonia, mesotonia e
basitonia — sao definidos em funcio do vigor dos ramos
diferenciados a partir de gomos hibernantes ou dormen-
tes, da parte proximal 4 parte distal numa determinada
unidade ou conjunto de unidades de extensdo de uma
planta lenhosa (Figura 196). Nos caules acrétonos as ra-
mifica¢des distais alongam-se mais do que as proximas
da base. Nos caules basitonos, os crescimentos proximais
sa0 os mais longos. A mesotonia corresponde a uma con-
dicdo intermédia. Os efeitos de qualquer uma destas con-
di¢oes propaga-se no tempo, sendo legivel na arquitetura
das plantas adultas. O conceito de controlo apical pode
ser generalizado a escala de toda a planta (vd. Costes ez

al. 2014).

Interagoes entre a dominincia e o controlo
apicais

A interagio da dominincia apical com o controlo
apical condiciona a configuragio espacial (arquitetura)
das plantas lenhosas, e, implicitamente o seu h4bito".
Na fase de plantula, a dominéncia e o controlo apical
sdo exercidos por um tGnico meristema. A medida que
as estagoes de crescimento se sucedem os ramos laterais,

[90]  Este efeito pode ser experimentado no programa TreeSketch, disponivel

para iPad (http://algorithmicbotany.org/TreeSketch/).
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Figura 196. Controlo apical. A) Trés tipos (a escala do ramo): acrotonia
(A), basitonia (B) e mesotonia. B) Basitonia em Pterospartum tridentatum
subsp. lasianthum (Fabaceae) «carqueja», n.b. ramificagdes silépticas. C)
Acrotonia em ramos prolépticos de Ulmus minor (Ulmaceae). D) Repre-
sentagdo esquematica do habito de duas cultivares de macieira: tendén-
cia basitona, a esquerda, e tendéncia acrétona, a direita, em ambos os
casos a escala da planta. [A) figura obtida pelo modelo longSymmetry,
http://www.grogra.de; B e C) fotos do autor; D) Lespinasse (1977)].

assumem, mais ou menos rapidamente, um papel seme-
lhante ao meristema apical original.

Muitos arbustos, como sejam, na flora europeia, as
giestas (Cytiseae, Fabaceae), as estevas (Cistus, Cistaceae)
e as urzes (Erica, Ericaceae), combinam uma forte domi-
nancia apical com basitonia. Estas plantas tém tendéncia
a ramificar-se com pouca intensidade, particularmente na
extremidade distal (efeitos da dominéncia apical); a rami-
ficacdo faz-se, sobretudo, na proximidade do colo (basi-
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tonia 4 escala da planta). As ramificagdes proximais sao
ortotrépicas e vigorosa. As ramificagoes distais sao plagio-
trépicos, mais débeis, e abortam com frequéncia ou di-
ferenciam flores. A reiteragio através ramificacoes basais
ortotrépicas retira vigor aos dpices dos ramos e as plantas
permanecem com um hdbito arbustivo. A reforcar este
efeito, em condi¢des naturais os ramos mais longos sao
ciclicamente renovados a partir da base em consequén-
cia do fogo, herbivoria ou corte. Outros arbustos seguem
uma estratégia distinta, juntam uma dominéncia apical
menos intensa com uma forte basitonia. O resultado sio
arbustos densos de candpia emaranhada, como se vé em
algumas rosdceas e em muitos arbustos tropicais.

A interagio entre a dominincia e o controlo apical
funciona de outro modo nas drvores. Nas angiospérmicas
arbdreas jovens, a dominincia apical ¢ também intensa
e prolonga-se 4 madeira velha, porém o desenvolvimen-
to dos ramos é tendencialmente acrétono (acrotonia
dominante). Nos primeiros anos distingue-se um eixo
principal com um gomo apical dominante. A maioria dos
gomos axilares sao suprimidos, ou dao origem a braqui-
blastos ou a ramos tendencialmente plagiotrépicos. Os
ramos mais eretos e os alongamentos das ramificagoes
mais intensos situam-se na parte distal da copa. A guia
— o caule diferenciado pelo meristema apical — destaca-se
pela sua pujanga. Com a idade este padrio generaliza-se
as zonas periféricas da copa, jdé com pernadas e bragas
bem definidas. Inevitavelmente, acaba por se formar um
tronco e pernadas bem definidos, ¢ um hdbito arbéreo,
frequentemente de copa esguia. Estas formas evoluem
mais depressa nas drvores em povoamento, sujeitas a forte
competicdo pela luz, com os ramos basais deprimidos
pela sombra. Em algumas espécies arbéreas, a arquitetura
da drvore tem um controlo genético tao apertado que de-
senvolvem a mesma forma, isoladas ou em povoamento.

A intensidade da acrotonia nas angiospérmicas arbé-
reas varia com a idade, de espécie para espécie, ou mesmo
entre diferentes genétipos da mesma espécie (Figura 196-
D). Comparando os individuos jovens de macieira e pe-
reira, duas importantes fruteiras temperadas, constata-se
que a macieira tem tendéncia a formar ramos na parte
inferior dos eixo, enquanto a pereira se ramifica intensa-
mente na parte mais alta do eixo e define um eixo mais
rapidamente. A macieira é mais basitona (e menos acré-
tona) a escala da drvore do que a pereira. A poda da pe-
reira é mais exigente do que a da macieira porque ¢ dificil
manter copas guarnecidas de ramos na base, regido onde
¢ mais fécil (e barato) colher os frutos. A oliveira é ainda
mais basitona do que macieira: para obter eixos é neces-
sario reduzir pela poda a dominancia dos ramos inferiores
nas primeiras idades e, ciclicamente, eliminar os ladroes
diferenciados na proximidade do colo.

A medida que as drvores angiospérmicas envelhecem,
a dominancia e o controlo apical esbatem-se. As espécies
monopodiais em jovens tendem a volver simpodiais (ge-
ralmente por abortamento dos gomos apicais) — os rami-
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nhos do ano ramificam-se abundantemente e o padrio de
crescimento dos ramos situados na orla da copa aproxi-
ma-se do modelo basitono. Simultaneamente, o ntimero
de gomos que abrolham a cada primavera aumenta (até
atingir um teto), os raminhos sio cada vez mais curtos (e
com menos gomos) e a propor¢io de raminhos plagio-
trépicos aumenta. A produgio de flores e frutos intensi-
fica-se retirando vigor as drvores. A propor¢io de tecidos
vivos nio fotossintéticos (e.g., cAmbio e floema) por uni-
dade de superficie foliar aumenta, outro fator a contri-
buir para a perda de vigor das drvores com a idade. Nas
drvores maduras a copa toma uma forma arredondada e
a altura estabiliza. O eixo primdrio desvanece-se no in-
terior da candpia, a0 mesmo tempo que se desenvolvem
pernadas codominantes e se intensifica a desrama natural
(Shigo 1991). Ao contrdrio do que acontece nas gim-
nospérmicas, o interior da copa das angiospérmicas fica
pouco denso em ramos enquanto a orla permanece den-
samente revestida de raminhos e de folhas. Ainda assim,
a luz penetra, tendencialmente, em maior quantidade no
interior da copa das angiospérmicas do que nas gimnos-
pérmicas, com efeitos benéficos na producio de flores e
frutos (a produtividade de frutificagdes e sementes nas
gimnospérmicas ¢ muito sensivel ao efeito depressivo da
densidade). A drvore como que se transforma num sis-
tema tubular de transporte e suporte (constituido pelo
tronco, pernadas e bragas) que eleva a cima do solo uma
populagao de pequenos "arbustos” (sistemas de ramos e
raminhos) densamente revestidos de folhas. A cladoptose
ganha importincia de modo a manter a candpia eficiente.

O abortamento dos gomos apicais, referido no paré-
grafo anterior, nao ¢ exclusivo das drvores angiospérmicas
adultas. Por exemplo ¢ ficil de observar na aveleira ou
em castanheiros jovens (Figura 172-A). A adopg¢io pre-
coce de um sistema de alongamento simpodial através do
abortamento do gomo apical é uma forma evolutivamen-
te simples e rdpida de muitas espécies de drvores redu-
zirem os efeitos da dominéncia apical e desenvolverem
copas alargadas. Esta condigdo ¢, certamente, vantajosa
na maior parte dos ecossistemas florestais, frente as ances-
trais copas em flecha que ainda hoje caracterizam muitas
gimnospérmicas. A morte determinada de células ou de
partes do corpo ¢ muito comum nos processos de de-
senvolvimento, tanto em plantas como em animais (e.g.,
apoptose de células animais embriondrias). Frequente-
mente, a evolugio em vez de trabalhar as caracteristicas
dos 6rgaos vegetais limita-se a “aniquild-las”.

Os gomos distais tém, muitas vezes, tendéncia a nao
abrolhar ou a abortar nas drvores velhas com raminhos
de ordem elevada e distantes do tronco, deficientemente
abastecidos pelo xilema, e nas drvores com alteragdes pro-
fundas e recentes na conformagao da copa (e.g., por poda,
parasitismo ou acidente) ou submetidas a um forte stresse
ambiental. Consequentemente, surgem reiteragoes atra-
vés de ramos epicormicos, possantes e eficientes na com-
petigao pelos nutrientes radiculares com os demais ramos
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da copa. Casos hd em que um ou mais ramos epicér-
micos constroem Novos troncos ¢ novas copas, ganham
dominancia, e acabam por substituir as partes aéreas mais
antigas (e ineficientes) da planta ("Reiteracéo"). Estamos
perante um caso extremo de cladoptose (v.2.).

Nas gimnospérmicas arbdreas, a domindncia dos
meristemas apicais mantém-se quase inalterado durante
todo o ciclo de vida, por conseguinte o niimero de meris-
temas axilares ativados (e de ramificacoes laterais) é ten-
dencialmente menor do que nas angiospérmicas. As dr-
vores crescem permanentemente em altura, mantém um
eixo primdrio bem definido do solo até a flecha (parte
distal da copa) e desenvolvem uma candpia cénica. Nas
angiospérmicas arbéreas maduras, como acabei de referir,
a dominéncia ndo é tdo marcada, e a candpia é mais arre-
dondada, sem um eixo definido.

REPARACAO DE FERIDAS. RESPOSTA AO
CORTE

Nas plantas lenhosas, as feridas que nao atingem o
cambio sdo reparadas rapidamente por este mesmo tecido
e/ou pela reposi¢ao de periderme pela felogene. A primei-
ra etapa da recuperagio de feridas mais profundas, que
atingem ou ultrapassam o cimbio, compreende o isola-
mento e a consequente aniquilagio das células danifica-
das, de modo a conter a penetragio de microrganismos
patogénicos. De acordo com o modelo CODIT?Y, este
processo, conhecido por compartimentagio, envolve
quatro barreiras de compartimentagao (compartmenta-
lization walls) (Merril & Shigo 1979, Shigo 1991, Figura
198):

* Barreira I — a selagem, pela intervengao do parén-

quima lenhoso axial, dos feixes vascular com tiloses
e substancias polifendlicas, por cima e por baixo da
ferida, limita a expansao longitudinal de eventuais
infegoes (Figura 20);

e Barreira IT — anéis (sobretudo de fim de estacio) nio
danificados e interiores a ferida, constituidos por fi-
bras muito lenhificadas, atenuam o avanco radial da
infe¢ao em dire¢do ao interior do tronco;

* Barreira III — as células dos raios (parénquima le-
nhoso radial) contém lateralmente a ferida com a
acumulagio substincias téxicas e suberina;

* Barreira IV — produgio pelo cdimbio de parénquima
axial suberizado e de elementos traqueais de modo a
envolver, por fora, a ferida, isolando-a do exterior; a
ferida termina inumada no interior do lenho.

A formagio da quarta barreira inicia-se com a dife-

renciagio de um calo na superficie da ferida, a partir de
células danificadas do cAmbio, de células do parénquima

[91]  Um acrénimo de Compartmentalisation of Decay in Trees.
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Figura 198. CODIT Compartmentalisation of Decay in Trees. Barreiras
Il a IV. [USDA Forest Service - Northeastern Area, USDA Forest Service,
Bugwood.org].

[

Figura 197. Reparagdo de feridas e gomos adventicios em Platanus
orientalis var. acerifolia (Platanaceae, Magnoliidae). Ao centro: lenho
de ferida em forma de labio; formagdo de ramos epicdrmicos a partir
de gomos adventicios diferenciados no calo; ferida muito extensa feita
com um corte demasiado rente que ird sarar com dificuldade. A esquer-
da: ramos epicérmicos diferenciados numa ferida mais antiga. [Foto do
autor].

lenhoso ou de xilema imaturo (v4. Chano ez al. 2015).
Recordo que as células do parénquima lenhoso, como os
outros tipos de parénquima, mantém capacidade meris-
temdtica mas no se dividem nos caules sauddveis porque
estdo contidas por elementos traqueais rigidos. Das cé-
lulas do calo localizadas na margem da ferida inicia-se
um cambio e por fora deste uma felogene. A cicatrizagao
das feridas avanca do bordo para o interior com a forma-
¢ao de labios mais ou menos espessos de lenho de ferida
(Figura 197). A parte mais central e exposta do calo de
ferida acaba por secar. Algumas espécies, em condigoes
de elevada humidade, conseguem regenerar tecido vascu-
lar e ritidoma, simultaneamente, em toda a superficie da

ferida (Zhang ez al. 2011).

A quarta barreira ¢ a mais eficaz, razao pela qual o
lenho mais interior de uma drvore pode estar invadido
por fungos mantendo esta uma rigidez estrutural sufi-
ciente. Mas nem sempre. Uma drvore com o tronco exte-
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riormente sauddvel pode estar comprometida por fungos
do lenho. Por isso, as drvores em locais publicos devem
ser ciclicamente avaliadas com equipamentos adequados
para evitar acidentes; e.g., sistemas de ultra-sons.

A eficdcia da compartimentagio varia de espécie para
espécie, e depende do vigor e da idade das plantas, da
severidade das feridas e da viruléncia dos microrganis-
mos patogénicos que tenham colonizado as feridas. Por
exemplo, os Platanus (Platanaceae) sio muito eficazes a
compartimentar; os castanheiros-da-india nao. A repara-
a0 das feridas ocorridas durante os periodos de atividade
cambial (na Primavera-inicio do Verao nas 4reas de clima
temperado ou mediterrdnico) ¢ mais rdpida (Pallardy
2007). As feridas de poda em ramos com um ou dois
anos sao absorvidas com alguma rapidez. As desramagoes
feitas imediatamente acima do colo do ramo saram mais
rapidamente do que as desramagoes rentes; se muito afas-
tadas do colo do ramo hd o risco da formac¢io de um cone
de dessecagao e de um né solto (Figura 199). As desra-
magdes acima do colo retém os gomos basais e eventuais
gomos adventicios que af se diferenciem, o que facilita a
reposi¢ao de ramos na regiao da ferida.

O uso do conceito de cicatrizagio nas plantas ¢ abu-
sivo porque, ao contrario do ocorrido nos seres animais,
as células vegetais danificadas nunca sao repostas — sao
compartimentalizadas. A reparacio eficaz de uma ferida
num caule com crescimento secunddrio nao evita que os
tecidos danificados fiquem retidos no interior do lenho,
sendo visiveis, por exemplo, através do corte com um
motosserra. As feridas podem ser facilmente datadas se a
drvore produzir anéis de crescimento, uma técnica utili-
zada para determinar os ciclos de recorréncia do fogo em
ecossistema naturais. A anatomia da reparagdo de feridas
e da enxertia tém muito em comum, como se pode cons-
tatar no ponto "Afinidade e compatibilidade em enxertia".

CLADOPTOSE

Nas primeiras pdginas deste volume defendi que as
plantas estao “condenadas” a crescer ("Estrutura modular das
plantas. Totipoténcia celular") — a produgio de ramos e folhas
¢ uma inevitabilidade. Nas plantas lenhosas, a acumula-

¢ao de ramos em grande niimero, ainda que moderado
pela dominincia apical, aumenta os gastos energéticos
(todas as células vivas consomem energia), a resisténcia
a deslocacio dos fluidos floémicos e xilémicos, o risco
de ensombramento e de lesoes mecinicas nas folhas, e o
risco de rutura de ramos e pernadas por efeito do préprio
peso, do peso da neve ou da agao mecanica do vento. Por
conseguinte, a rejeicao dos ramos em excesso na copa,
eventualmente doentes, ¢ a aquisi¢ao evolutiva de meca-
nismos para esse efeito, sao potencialmente vantajosas.

A abcisio ativa de ramos chama-se cladoptose. A
semelhanca da abcisio de folhas, de flores abortadas ou
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Figura 199. Colo do ramo e a eliminagdo de grandes ramos. A) Colo do
ramo, limites assinalados com um seta branca. B) Ramo de podado de-
masiado longe do colo do ramo com a formagdo de um cone de desse-
cagdo que se prolonga para o interior do tronco (ndo visivel). C) Ferida
selada; o pequeno coto correspondente ao colar foi incorporado no inte-
rior do tronco sob a forma de um n¢ firme. [Fotos do autor].

de frutos maduros ou sementes, a cladoptose envolve a
formacio de camadas de tecidos suberosos especializados
que cortam as conexdes vasculares e provocam a morte
dos ramos. A cladoptose ¢ mais intensa em condigoes de
stresse ambiental (e.g., secura extrema). E particularmen-
te vantajosa em ecossistemas com grandes riscos de fogo
porque diminui os riscos de fogos de copa, através de dois
mecanismos: (i) a abcisio de ramos basais afasta a cané-
pia do solo e (ii) a eliminagio de ramos secos diminui a
sua inflamabilidade (Bond & Keeley 2005).

Num processo distinto da cladoptose, o peso e o vento
forgam também a queda passiva dos ramos em excesso,
selecionando, preferencialmente, ramos ensombrados,
doentes ou mal inseridos (os ramos cruzados e sobrepos-
tos sio mais resistentes a forca do vento e, por isso, pas-
siveis de serem quebrados pelos filetes de ar). As drvores
servem-se do vento para limpar as suas copas. A neve tem
o mesmo efeito. As ventanias e os temporais podem afinal
ter um papel importante na sadde das drvores.

Buck-Sorlin & Bell (1998, cit. Bell 2008) recolhe-
ram do solo, durante um ano, sob a copa de uma 4rvore
de Quercus robur (Fagaceae), cerca de 37.000 fragmen-
tos (excluindo folhas). As drvores nio sio eficientes por
igual a libertarem-se dos ramos em excesso. O pinheiro-
-bravo desrama naturalmente, sobretudo em povoamen-
tos densos. A maior parte das angiospérmicas, também.
Os Cupressus (Cupressaceae) «ciprestes», nao (Figura 180).
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Para se obterem boas madeiras de Cupressus, sem nés
soltos, é necessdrio desramar ciclicamente as drvores.

POSICAO DAS INFLORESCENCIAS NOS CAULES

A localizagio das inflorescéncias nas plantas tem valor
taxondmico, e a sua antecipagdo ¢ um exercicio muito
util em agronomia e em ecologia. Exploro esta temdtica
separadamente nas plantas lenhosas e nas plantas herbd-
ceas. A classiﬁcagﬁo proposta ¢é original, nao exaustiva, e
eventualmente sujeita a revisao.

Posigao das inflorescéncias nas plantas lenhosas

Plantas com um periodo de repouso vegetativo anual

As inflorescéncias ocorrem em trés posi¢oes funda-
mentais nas angiospérmicas lenhosas de regides com uma
estagdo desfavordvel ao crescimento vegetal de recorrén-
cia anual (Figura 201):

¢ Ramos do ano (= caules floriferos);
¢ Ramos de dois anos;
e Ramos de trés ou mais anos (caulifloria).

Na flora¢ao em ramos do ano”?, durante o ciclo de
crescimento ¢ produzido um caule florifero®' (flower
shoot) com um numero varidvel de nomofilos e de in-
florescéncias. H4 varias formas possiveis de qualificar a
floragio em ramos do ano; proponho que sejam conside-
rados dois critérios maiores:

* Tipo de alongamento — (i) monopodial ou (ii) sim-

podial;

* Intensidade do alongamento — (i) entrenés longos

(macroblastos florifero) ou (ii) entrends curtos
(braquiblastos florifero).

Os caules floriferos monopodiais geralmente sio do
tipo macroblasto com inflorescéncias axilares (= late-
rais) (macroblastos floriferos monopodiais). Os caules
floriferos simpodiais podem ser do tipo macro ou braqui-
blastos. Os macroblastos simpodiais com um Gnico cau-
l6mero e os braquiblastos simpodiais tém inflorescéncias
terminais. Os simpddios com dois ou mais caulémeros
tém geralmente inflorescéncias opostas as folhas (Figura
201, Figura 202). Em resumo, a floragio em ramos do
ano tém quatro subtipos frequentes: (i) macroblastos
com inflorescéncias axilares; (ii) braquiblastos com
inflorescéncias terminais; (iii) macroblastos com in-

[92]  Um caule tem 1 ano desde 0 momento em que é produzido por um
meristema apical caulinar até ao abrolhamento no ano seguinte, findo o perfo-
do de repouso vegetativo. Assim sendo, por convengio, um ramo com gomos
florais hibernante passa a ter 2 anos no momento do abrolhamento dos seus
gomos.

[93]  Por vezes descritos como ramos mistos, o que cria alguma confusao
com os ramos mistos das plantas que florescem em ramos de 2 anos.
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Monopédios | Macroblastos floriferos
floriferos com infl. axilares
Ramos do ano -
(caules floriferos) [ Braquiblastos floriferos
+ flores com com infl. terminais
origem em Simpédios .
gomos mistos floriferos Macroblastos floriferos
hibernantes com infl. terminais
Macroblastos floriferos
L L com infl. opostas as folhas

Ramos de 2 anos

+ flores com
origem em
gomos florais
hibernantes

Macroblastos férteis

Braquiblastos férteis

Caulifloria

+ flores com origem em
gomos dormentes ou
adventicios

Figura 201. Classificagdo das posi¢des mais frequentes das inflorescén-
cias nas plantas lenhosas. [Original].

Figura 200. Frutos de maturagdo bienal em Quercus rubra (Fagaceae)
«carvalho-americano». Os Quercus florescem em caules floriferos;
os frutos de Quercus dos subgéneros Cerris (e.g., sobreiro) e Lobatae
(carvalhos-americanos, red oaks) demoram cerca de dezoito meses a
amadurecer; a sua maturagdo estende-se por dois ciclos de crescimento.
N.b., que as bolotas se situam num ramo de dois anos desprovido de
folhas (o Q. rubra é caducifélio). [Foto do autor].

florescéncias terminais; (iv) macroblastos com inflo-
rescéncias opostas as folhas.

O castanheiro, os Quercus, o diospireiro e o kiwi di-
ferenciam caules floriferos monopodiais (macroblastos
com inflorescéncias axilares) (Figura 202-B,C,E). Produ-
zem macroblastos com inflorescéncias terminais os casta-
nheiros-da-india, o Acer pseudoplatanus <bordo-comumy,
a Hydrangea macrophylla (Hydrangeaceae) «<horténsia», a
Catalpa bignonioides (Bignoniaceae) «catalpa», as roseiras,
as framboesas e as amoras (Figura 202-A,E, Figura 208).
As plantas que seguem este modelo de localizagio das
inflorescéncias florescem e frutificam, tendencialmente,
no tarde. Na pereira e na macieira as inflorescéncias tém
uma posi¢ao terminal em braquiblastos (Figura 179-A).
As inflorescéncias surgem opostas as folhas na videira-
-europeia (macroblastos com inflorescéncias opostas as
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D 2 anos Caule florifero E

Ramo epicérmico |1/

| 2 anos Ramo do ano J 3 anos 2 anos Ramo do ano

Figura 202. Posigdo das inflorescéncias nas plantas lenhosas. Floragdo em ramos do ano — macroblastos com inflorescéncias terminais: Aesculus hip-
pocastanum (Sapindaceae) «castanheiro-da-india» (A); representagdo diagramatica (D). Floragdo em ramos do ano — macroblastos com inflorescéncias
axilares: castanheiro (B) e diospireiro (C); representagdo (E). Floragdo em ramos de dois anos: oliveira; n.b., macroblasto formado no ano passado com
inflorescéncias axilares e, mais acima, langamento com gomos florais hibernantes que produzira flores no préximo ano (F); Cytisus multiflorus (Fabaceae)
(G); representagdo (1). Caulifloria: cacaueiro; n.b., ramo epicérmico no canto superior esquerdo (I); representagdo (J). N.b., as fotos e imagens A-G e |
referem-se a caules primaveris; depois do abrolhamento considera-se que os ramos do ano passam a ter dois anos, o rebentos passam a ser ramos do
ano. Seta a negro — crescimento indeterminado. [Fotos e figuras do autor].
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folhas, Figura 177). A classificagdo dos caules floriferos
pode ser enganadora nas plantas em que os frutos demora
mais do de um ano a amadurecer (Figura 200).

A flora¢ao em ramos de dois anos, 7.c., em caules
diferenciados na estagio de crescimento anterior, é muito
frequente. Este modelo envolve gomos florais hibernan-
tes apicais ou axilares, sediados diversos tipos de ramos
férteis ("Orgdos de frutificacdo das plantas lenhosas"). Dois
subtipos:

e Em macroblastos (macroblastos férteis) — estes
caules cabem no conceito de ramo misto, verdas-
ca coroada ou chifona (2.1.); caso mais frequente;
e.g, Oytisus (Fabaceae) «giestas», oliveira (Figura
202-EG,]) e pessegueiro;

* Em braquiblastos (braquiblastos férteis) — estes bra-
quiblastos s3o parte integrante de dardos coroados
ou de espordes (.2.); tipo comum entre as Rosaceae
arbéreas (Figura 178), na nogueira e nos Fraxinus
(Oleaceae) «freixos».

Em ambos os casos, os gomos florais podem ser api-
cais (e.g., mangueira ou abacateiro) ou axilares (e.g., cere-
jeira e pessegueiro).

A diferenciagio de flores em caules de trés ou mais
anos ¢ conhecida por caulifloria. As flores tém origem
em gomos florais dormentes localizados no tronco ou em
partes velhas da copa e em complexos de gomos epicér-
micos (Figura 202-H,]). E muito frequente nos trépicos
sobretudo em espécies polinizadas ou dispersas por mor-
cegos (Breckle 2002). Presente no cacaueiro, Artocarpus
altilis (Moraceae) «fruta-pao», na jabuticabeira e na medi-
terrinica Cercis siliquastrum (Fabaceae) «olaiay.

Muitas espécies que florescem em ramos de dois anos
combinam a floracio em macroblastos com a floragio em
braquiblastos; ¢.g., floragio em ramos mistos e espordes
na ameixeira-japonesa ou na cerejeira. Menos comum ¢
a produg¢io, numa dnica estagio de crescimento, de in-
florescéncias em ramos de um e dois anos. Assim aconte-
ce, porém, nas variedades de figueira com figos lampos
(figos de Primavera — Maio-Junho — inseridos em ramos
de dois anos) e figos vindimos (figos diferenciados solitd-
rios ou aos pares em caules floriferos). Nos citrinos ocorre
algo semelhante. Os citrinos frutificam em: (i) caules
floriferos com vdrias folhas e uma tnica flor em posicao
terminal; (ii) caules floriferos de comprimento varidvel
com vdrias flores axilares, geralmente encimados por uma
flor terminal; (iii) em ramos de dois anos, produzindo
cada gomo floral uma ou mais flores (Krajewski & Rabe
1995). O modelo (i) e (ii) resultam da evolu¢io de gomos
mistos, e o modelo (iii) de gomos florais.

Os citrinos e o cajueiro ilustram a complexidade que
a posicao das inflorescéncias pode atingir. No cajueiro,
formam-se sequencialmente e de forma simpodial dois
caules férteis num ano. Na Guiné-Bissau diz-se que o ca-
jueiro tem “dos barriga”, i.e., duas épocas de produgio
de fruto, uma em Marco-Abril e outra em Maio-Junho.
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Figura 203. Posi¢do das inflorescéncias nas plantas caulirrosuladas.
Cocus nucifera (Arecaceae) «coqueiro» (Sumbe, Ang). [Foto do autor].

O crescimento vegetativo e a reprodugio sexuada desta
espécie desenrolam-se na época seca, na Guiné-Bissau
grosso modo de Dezembro a Maio. O abrolhamento dé-se
em Dezembro; no final de Fevereiro abrem as flores e
a primeira vaga de frutos é colhida dois meses depois.
As plantas mais vigorosas emitem, entretanto, um a trés
caules floriferos silépticos a partir da axila das folhas na
base de caules floriferos prolépticos, que vao florir em
Margo e frutificar em Maio-Junho. Plantagées muito
densas reduzem a emisso de antecipadas (ramos silépti-
cos) e a intensidade do segundo periodo de frutificagio.

Plantas sem uma sincronizagdo ambiental do crescimen-
to e da floragdo

A posigao das inflorescéncias das plantas lenhosas tro-
picais sem sincroniza¢io ambiental precisa do crescimen-
to e da floragio é um tema complexo que apenas posso
abordar de forma muito simplificada. Plantas com esta
biologia observam-se em trés situagdes distintas: (i) clima
tropical himido, (ii) habitats sem grandes variacoes am-
bientais sazonais (e.g., linhas de dgua), e (iii) quando
plantas exigentes em sinais ambientais (e.g., plantas extra-
-tropicais ou de clima tropical monsénico) sao transpor-
tadas para climas tropicais mais benignos. Repartem-se
por dois grandes grupos com base na fisionomia: (i) plan-
tas ramificadas; (ii) plantas caulirrosuladas®,

As plantas ramificadas de crescimento ritmico (a
grande maioria) produzem flores na unidade de extensao
em curso (localizada numa posi¢ao apical ou axilar), e/ou
nas unidades de extensdo anteriores (a partir de gomos
florais). Recordo que se chama unidade de extensio a
uma por¢do de caule alongada de forma ininterrupta. A
caulifloria serd uma terceira variante. Esta classificacio é
andloga a exposta no ponto anterior. A intensidade e a

[94] Referidas na bibliografia como plantas monocaules.



Manual de Botinica

época da floracio nestas plantas varia
de ano para ano sendo geralmente difi-
cil de prever em que ramos ird ocorrer.

As plantas caulirrosuladas nio se ra-
mificam ou fazem-no a partir de ramos
epicérmicos de inser¢do subterrinea
ou superficial. Diferenciam um caule
mais ou menos longo com uma roseta
de folhas na extremidade. A floracio
pode ser terminal ou axilar. Tomemos
como exemplo uma arecdcea, o coquei-
ro (vd. Ohler 1999, Leite & Encarna-
¢a0 2002, Verheij 2006). As palmeiras
tém um Unico caule (com excepgdes),
nio ramificado e sem crescimento se-
cunddrio; as inflorescéncias sio axilares
(Figura 203). Cada coqueiro tem até
30 folhas vivas, com uma duracio até
3-3,5 anos, ndmeros que variam com a
genética e o ambiente. Todas as folhas
de coqueiro axilam uma inflorescéncia,
nio visivel nas folhas mais novas. Os
coqueiros vivem em habitats muito
estaveis. Emitem, com pequenas va-
riagoes de ritmo, cerca de uma folha e um cacho/més.
As folhas na base da candpia senescem em igual nimero
sendo, por isso, o nimero de folhas/planta mais ou
menos constante. As cultivares mais produtivas Chegam
as 22 folhas e cachos/ano, ou mais. O coqueiro cresce
continuamente porque a propor¢io entre a biomassa da
raiz e da candpia é muito estdvel ("Crescimento continuo e

crescimento ritmico"). A inflorescéncia vai amadurecendo a

medida que a folha axilante vai descendo na canépia. A
inflorescéncia irrompe de uma espata (uma grande brdc-
tea que envolve a inflorescéncia), quando a folha axilante
se situa a meio da candpia. 2-3 semanas depois dd-se a
intese, e desde 4ntese até 2 queda do fruto decorre um
ano. A semelhanca do coqueiro e de outras palmeiras, a
papaieira também ¢ caulirrosulada, todas as folhas axilam
flores e, na mesma planta, coexistem frutos de diferentes
idades. O crescimento e a floracdo estio intimamente li-
gados nestas plantas, consequentemente, pequenos niveis
de stresse refletem-se de imediato na produgao de flores
e frutos.

O ananaseiro ¢ um exemplo de uma planta caulirrosu-
lada com floragio terminal. Produzem uma inflorescéncia
terminal quando as folhas sio em ndmero suficiente para
suster o crescimento das frutificagoes. O alongamento
prossegue a partir de um meristema axilar, formando-se
um simpdédio. A bananeira, embora seja uma planta her-
bicea segue o mesmo modelo. A sensibilidade ao stresse
ambiental destas plantas ¢ menor do que as espécies cau-
lirrosuladas de floracao axilar.
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Figura 205. Posi¢do das inflorescéncias nas plantas herbaceas. Os Lupinus (Fabaceae) «tremo-
ceiros» cultivados sdo semeados no outono. O inverno é passado sob a forma de roseta. A tran-
sigdo da fase juvenil para a fase adulta depende da exposi¢cdo a uma combinagdo de frio (verna-
lizagdo) e de dias longos, varidvel com a espécie e a cultivar. As inflorescéncias sdo terminais (na
extremidade de caulémeros). Em fun¢do das condi¢gdes ambientais as plantas produzem 2 a 5
séries de reiteragOes: as setas brancas indicam eixos de 22 ordem e a seta vermelho um eixo de
terceira ordem. [Esquema e fotos do autor].

Figura 204. Ramos estéreis em Sedum farinosum (Crassulaceae), um
pequeno caméfito crassifélio endémico da Ilha da Madeira. Consoante
as condigdes ecoldgicas prevalecentes no proximo ano poderdo ou ndo
diferenciar uma inflorescéncia na extremidade distal, semelhante a inflo-
rescéncia visivel no canto inferior esquerdo da imagem. [Foto do autor].

Posicao das inflorescéncias nas plantas herbédceas

Quanto a posigao das inflorescéncias, as plantas her-
béceas, anuais ou perenes, dividem-se em trés tipos: (i)
inflorescéncias axilares (= laterais) em caules mono-
podiais, (ii) inflorescéncias terminais em caules simpo-
diais e (iii) inflorescéncias dispersas em caules simpodiais
opostas s folhas. No género Trifolium (Fabaceae) «trevos»
coexistem os dois primeiros tipos. O trevo-branco e o
trevo-subterrineo sio espécies prostradas de crescimen-
to indeterminado, muito resistentes a herbivoria, com
inflorescéncias axilares. Os trevos de inflorescéncias ter-
minais sdo geralmente eretos e sensiveis & pressao de pas-



170 Orgios de frutificagio das plantas lenhosas

toreio (e.g., 1. pratense e 1. vesiculosum). No decurso do
ciclo vegetativo das espécies com inflorescéncias termi-
nais, os meristemas apicais diferenciam-se repetidamente
em inflorescéncias sendo o crescimento continuado por
meristemas axilares, como ¢é préprio do alongamento
simpodial. Os Lupinus (Fabaceae) «tremoceiros» (Figura
205) e as gramineas seguem o mesmo modelo (2.i.). O
tomateiro, entre outras espécies, tém inflorescéncias dis-
persas em caules simpodiais conforme descrevi no ponto
"Alongamento rameal". Nas herbdceas simpodiais perenes
é caracteristico formarem-se caules curtos e estéreis nos
nds basais (inovagdes, ..), que retomam o crescimento
na estagio favordvel seguinte, produzindo uma ou mais
inflorescéncias (Figura 204).

Orgios de frutificagio das plantas lenhosas

Os ramos de plantas lenhosas dividem-se em dois
grandes grupos:

* Ramos vegetativos (ramos de madeira ou estéreis);

* Ramos férteis (6rgaos de frutificagao).

Os ramos vegetativos s6 tém gomos folheares; os
ramos férteis, além dos gomos folheares que garantem a
sua extensio, tém gomos florais e/ou mistos. Em arbo-
ricultura, os caules férteis sao genericamente designados
por érgaos de frutificagdo. O conceito de hdbito de
frutificagao refere-se & forma como as plantas repartem
a producio de flores (e de frutos) por diferentes tipos de
érgaos de frutificagio.

Em arboricultura hd toda uma terminologia de clas-
sificagio dos ramos baseada na sua origem, morfologia
e capacidade de servirem de suporte a flores/frutos, que
pode ser generalizada a outras plantas lenhosas, cultiva-
das ou nio. A diversidade de tipos de ramos é mdxima
nas rosdceas fruticolas que servirdo, por isso, de referéncia
nas linhas que se seguem. As descri¢des que se seguem
referem-se aos ramos durante o repouso vegetativo.

Nas rosiceas lenhosas com gomos folheares e florais
ou mistos distinguem-se os seguintes tipos de ramos
(Figura 206, Figura 207):

* Ramos vegetativos:
¢ Dardo;
* Verdasca simples;
¢ Ramo ladrao;
¢ Ramo de madeira;
* Ramos férteis (6rgaos de frutificagio):
¢ Dardo coroado;
* Esporao;
¢ Verdasca coroada;
¢ Chifona;
e Ramo misto.

A maioria das rosdceas lenhosas cultivadas pelos seus
frutos ou sementes repartem-se tradicionalmente em
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Figura 206. Tipologia dos ramos das plantas lenhosas fruticolas. A direi-
ta em macieira: dardo (B), espordo (C) e verdasca coroada (D). [Fotos do
autor, figuras de Grisvard (1994)].

Figura 207. Ramo misto e chifona no abrolhamento. A) Ramo misto em
amendoeira; no final da estagdo, depois de colhidos os frutos, sobra um
no cego (sem qualquer meristema). B) Chifona (muito curta) de cerejeira
precedida por vérios espordes; n.b. gomo folhear mais estreito na extre-
midade. [Fotos do autor].

duas subfamilias: Amygdaloideae (= Prunoideae) e Maloi-
deae (Potter et al. 2007), respetivamente conhecidas em
agronomia por prundideas e pomdideas (= maldideas). A
floracio das prundideas faz-se a partir de gomos florais
em ramos dois anos. As pomoéideas sio mais complexas.
A macieira e a pereira — incido a discussdo nestas duas
espécies de pomoéideas — produzem flores em braquiblas-
tos floriferos (provenientes de gomos mistos). Na prética
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a diferenciacdo de gomos florais vs. mistos ¢é irrelevante
para classificacdo dos 6rgaos de frutificagao. As framboe-
sas e as amoras frutificam em macroblastos floriferos e
enquadram-se numa terceira subfamila — Rosoideae.

Os dardos sao braquiblastos muito curtos (até 2 cm),
mais ou menos perpendiculares ao eixo onde se inse-
rem, com um unico gomo hibernante terminal, folhear
e agucado (Figura 206-B). No dardo coroado o gomo
terminal é floral/misto. As rosdceas fruticolas diferenciam
dardos a partir de gomos axilares em ramos de madeira.
Embora possam acumular crescimentos anuais (podem
ter mais de um ano) sem diferenciar gomos de flor, ge-
ralmente, evoluem num espordo ou numa verdasca no
segundo ano. Os dardos sio menos frequentes nas pru-
néideas: aparecem esporadicamente na cerejeira, nas
ameixeiras e no damasqueiro.

Os espordes sao braquiblastos com um ou mais gomos,
especializados na produgao de frutos (Figura 178, Figura
206-C). Distinguem-se dos dardos coroados por terem
mais de 2 cm. Diferenciam-se partir de dardos, direta-
mente de gomos folheares situados em ramos de madeira
ou, eventualmente, de verdascas. Nas prundideas, os es-
pordes (spur e esp. lamburda®') alongam-se linearmente
(espordes retos) por gomos folhear apicais, enquanto
nas pomoideas se ramificam continuamente (espordes
tortuosos; esp. rosarios de bolsas) através gomos folhea-
res laterais. Os espordes das prundideas sao também co-
nhecidos por ramalhetes de maio*®. Frequentemente,
convertem-se em dardos ou verdascas nas pomdideas, e
em ramos de madeira ou chifonas nas prundideas.

Os ramos mistos sio macroblastos, relativamente
grandes, com diferentes combinagdes de gomos folhea-
res e florais/mistos. Tém grande expressao nas prunéidea;
menor nas pomdideas. Nas prundideas terminam num
gomo folhear ou abortam na extremidade (Figura 207-A);
nas pomoideas culminam num gomo misto.
Os chamados ramos coroados sio ramos
mistos com apenas um gomo floral de posicao
terminal. As verdascas (brindilas no Brasil)
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ramos semelhantes a verdascas, com gomos axilares flo-
rais encimados por um gomo apical foliar, eventualmente
acompanhado por gomos foliares laterais na proximidade
do dpice (Figura 207-B).

Os hidbitos de frutificagio sao determinantes na es-
colha dos sistemas de condugao e poda. A macieira e a
pereira frutificam em dardos coroados, verdascas coroa-
das, espordes e, muito menos, em ramos mistos. A inci-
déncia de cada um destes tipos de érgaos de frutificagao
varia com a cultivar. A dominéncia de dardos e verdas-
cas coroados coloca a frutificagio em madeira nova. As
macieiras tipo spur frutificam em esporoes inseridos em
madeira velha, no interior da canépia. O pessegueiro
frutifica em ramos mistos; as chifonas sio irrelevantes
para a produ¢do. A amendoeira frutifica sobretudo em
chifonas e espordes, por vezes com a preponderancia das
primeiras. As ameixeiras, europeia e japonesa, produzem
em abundincia espordes e chifonas; os ramos mistos tém
menos significado do que no pessegueiro. As cerejeiras e
as gingeiras frutificam em espordes, e menos em chifonas.

As framboesas e as amoras — plantas do género Rubus
(Rosaceae) — emitem anualmente ramos mistos com
gomos folheares e mistos axilares hibernantes, flexiveis
conhecido por turides (Figura 208). Este caules tém
origem em gemas adventicias diferenciadas nas raizes ou,
sobretudo nas plantas mais velhas, em gomos dormentes
acumulados numa pequena toica (Hudson 1959). No
ano seguinte, os gomos mistos dao origem a macroblas-
tos floriferos com uma grande inflorescéncia terminal. A
frutificacio é renovada anualmente através da elimina-
¢ao por poda, rente ao solo, dos turides com dois anos
durante o inverno. A videira, o kiwi, o castanheiro ou
o diospireiro tém um habito de frutificagio similar: em
ramos mistos com gomos mistos, mas, como vimos ante-
riormente, a posi¢ao das inflorescéncias varia.

sdo macroblastos laterais de um ano, relativa-
mente curtos (ndo mais de 30 cm) e frégeis,
com gomos hibernantes folheares axilares, e
um gomo hibernantes folhear (verdascas sim-
ples) ou floral (verdascas coroadas) no édpice.
As verdascas sio constantes nas pomoideas;
nas prundideas aparecem em damasqueiros e
nas ameixeiras. Alguns agrénomos de lingua
portuguesa importaram do francés chiffonne o
termo chifona para designar, nas prunéideas,

[95] Termo importado do italiano.

[96] Em Portugal, o esporio refere-se a estruturas plurianuais
de braquiblastos especializados na produgao de flores. Na reali-
dade, esporao nao ¢ o mesmo que ramalhete de maio, lamburda
ou spur. Estes termos sdo aplicados nos seus paises de origem
ao crescimento de um unico ano (braquiblasto fértil). Em Por-
tugal, os esporoes sio complexos de braquiblastos férteis com
vérios anos. Toda esta terminologia ¢ dificil de compatibilizar.

Figura 208. Habito de frutificagdo da framboesa e das amoras. a — gomo adventicio
diferenciado numa raiz; b — turido na primavera do 12 ano oriundo de um gomo adven-
ticio, n.b., gomos mistos axilares; ¢ — turido na primavera do 22 ano, durante o repouso
vegetativo sera eliminado pela base, n.b., caules floriferos com inflorescéncias termi-
nais; d — gomo dormente aéreo; e — toica com gomos dormentes subterraneos. Seta a
negro indica crescimento indeterminado. [Original].
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Figura 209. Estrutura das gramineas durante a fase vegetativa. Afilhamento. A) Lolium multiflorum em pleno afilhamento; n.b., o pseudocaule é uma
estrutura foliar. B) Representagdo esquematica das gramineas durante a fase vegetativa imaginando o afastamento das bainhas. [Foto e original do

autor].

Figura 211. Gramineas perenes cespitosas: Festuca brigantina, um
endemismo raro e ameagado do NE de Portugal. [Foto do autor].

DESENVOLVIMENTO E ARQUITETURA DAS
GRAMINEAS

As gramineas atravessam anualmente duas fases de de-
senvolvimento: (i) fase vegetativa, e (ii) fase reprodutiva.
Nas gramineas anuais, a fase vegetativa principia com a
germinagio da semente. Nas gramineas perenes, o inicio
da fase vegetativa dd-se com a germinacio da semente ou
a ativagio de meristemas que permaneceram dormentes
durante o periodo de repouso vegetativo (demasiado seco
ou demasiado frio). Recordo que as gramineas dispoem
de quatro tipos de meristemas na parte aérea: apicais, axi-
lares, intercalares da folha e intercalares do caule (Quadro
6). Durante o periodo de atividade vegetativa, os meriste-

Figura 210. Ramificagdo reiterada nos nés distais: Setaria welwitschii,
uma graminea muito procurada pelos bovinos nos pastos doces sublito-
rais do CW de Angola. [Foto do autor].

mas apicais produzem fitémeros (metdmeros vegetativos),
encaixados de forma linear (Figura 209). Nas podideas, a
subfamilia que inclui as gramineas perenes e anuais de
outono-inverno dos climas temperados e mediterranicos,
estes entrends sio muito curtos até a diferenciacio das
inflorescéncias. Nas restantes subfamilias, nem sempre.
A velocidade a que se formam novos fitdmeros depen-
de, sobretudo, das caracteristicas genéticas das plantas e
da temperatura. A medida que os meristemas caulinares
apicais progridem deixam para trds agregados de células
com capacidade meristemdtica com a fungio de alongar
as folhas (meristemas intercalares folheares), de alongar
os entrends do caule na fase reprodutiva (meristemas in-
tercalares caulinares) ou de ramificar o caule (meristemas
axilares).
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Pouco depois da emergéncia nas espécies
anuais e perenes, ou da reativacdo do cresci-
mento nas gramineas perenes, sio ativados
meristemas axilares e produzidos novos caules
e folhas. As ramificacoes diferenciam-se numa
primeira fase na axila das folhas mais velhas e
logo em seguida na axila das folhas das novas
ramificacoes. Sio filhos e netos”” (¢illers), res-
petivamente. Nas Poaceae vivazes, nas Cypera-
ceae e em outras familias de monocotileddneas,
os filhos designam-se por inovagées (Figura
211). Em cada axila folhear insere-se apenas
uma nova ramificagao, que pode ser um colmo,
um estolho ou um rizoma. A ramificacio das
gramineas temperadas faz-se, geralmente, em
nés rentes ao solo; nos trépicos é frequente a
ramificagdo estender-se aos nés distais (Figura
210). Nas espécies rizomatosas ou estolhosas, a
origem axilar obriga os novos estolhos ou rizo-
mas a perfurar uma ou mais bainhas folheares
da planta mae.

Muitas gramineas, tanto anuais como perenes, assim
como diversas outras monocotileddneas (e.g., espécies de
Cyperaceae ¢ Juncaceae), afilham abundantemente, dife-
renciando novos colmos em grande ntimero, a partir dos
meristemas axilares das folhas basais. Nas plantas ditas
cespitosas os novos colmos brotam compactados numa
pequena toiga, préximo da superficie do solo (Figura
211). Nas gramineas temperadas e mediterrinicas, du-
rante fase de crescimento vegetativo, no outono ¢ no in-
verno, os fitbmeros s3o muito curtos, colapsados uns em
cima dos outros. Nesta altura do ano as folhas apresen-
tam um limbo curto e as bainhas sobrepostas comprimi-
das num pseudocaule (Figura 209). Cada pseudocaule
esconde, na base, um meristema caulinar que permanece
rente ao solo, protegido do frio e/ou da herbivoria, até a
primavera.

O afilhamento dos cereais temperados de outono-
-inverno (e.g., trigo-mole, centeio, cevada e aveia) ocorre
no final do outono e durante o inverno, a partir do estd-
dio fenoldgico de 3 folhas. A intensidade do afilhamen-
to depende fatores internos (caracteristicas genéticas das
plantas) ou externos (e.g., temperatura, teor de dgua do
solo, nutrientes e radiagio solar). O trigo-mole afilha
mais do que o centeio por isso, em solos de igual fertili-
dade, a densidade de sementeira (nimero de sementes/
ha) do centeio é superior 4 do trigo-mole. Nos sistemas
tradicionais de agricultura, as densidades de sementeira
do trigo-mole e do centeio eram semelhantes: o trigo-
-mole ocupava os melhores solos, as terras menos férteis
eram reservadas para o centeio: obtinha-se, assim, como
convém, um numero de colmos/ha superior nas terras
melhores (de trigo), do que nas de pior qualidade (de

centeio). A radiagio solar tem um efeito muito marcado

[97]  E a ramificagio pode continuar com bisnetos, e assim sucessivamente.
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bandeira
(ultima folha) ~——g.

Inflorescéncia
=~ encerrada na bainha
da bandeira

22 filho

12 filho

Figura 212. Emborrachamento nas gramineas. A) Trigo; n.b. bainha da bandeira
parcialmente aberta deixando antever espiga. B) Representac¢do diagramatica; n.b., os
cereais produzem mais folhas e entrends do que os representados na figura. [Foto e
original do autor].

no afilhamento: quanto maior a quantidade de luz rece-
bida pelas plantas, por exemplo, em resultado de baixas
densidades de sementeiras, mais intenso é o afilhamento.
Este fenémeno ¢ optimizado nos modernos sistemas tro-

picais de produgio de arroz (vd. Uphoff ez al. 2011).

Numa fase precoce da diferenciagio da folha, ainda
no Ambito do meristema apical, a capacidade de divisao
celular das células folheares fica restringida a dois meris-
temas intercalares, um localizado na regido de contacto
da bainha com o limbo, i.e., no colar ("Apéndices folhea-
res"), e outro na base da bainha. O crescimento inter-
calar do limbo cessa com a expansio total do limbo e
a exposi¢ao do colar e da ligula a luz. A dimensao do
limbo fica fixada a partir deste momento. O meristema
intercalar da bainha mantem-se funcional durante mais
tempo (Langer 1979). Muitas gramineas sao capazes de
repor, parcialmente, pela agio dos meristemas intercala-
res folheares, a perda por herbivoria da extremidade do
limbo, na tltima fase do crescimento da folha, quando
esta emerge da bainha da folha imediatamente anterior e
ainda ndo expds ao exterior a ligula.

Com a aproximagao da fase reprodutiva o meris-
tema apical das gramineas toma uma forma alongada
e a diferenciacio de novas folhas é acelerada. Em dado
momento dd-se a diferenciacio floral: o meristema ve-
getativo converte-se num meristema da inflorescéncia,
deixa de produzir fitdmeros, e principia a diferenciagao
da inflorescéncia. Simultaneamente, ou pouco depois da
diferenciacio floral, verifica-se um aumento da eficiéncia
fotossintética e termina o afilhamento. O valor nutritivo
das plantas para a alimenta¢do animal comega a descer,
descida esta subitamente acentuada com a flora¢io.

A activacao dos meristemas intercalares caulinares si-
tuados na base dos entrenés distais e o consequente do
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alongamento do colmo, i.e., 0 encanamento,
&

sdo posteriores a diferencia¢io floral. O alon-
gamento dos entrends caulinares distais “em-

» . ﬂ A . . , Altura de
purra’ a inflorescéncia para o exterior, através  pastoreio
da bainhas das folhas. A velocidade do “en- b

canamento’ depende muito da temperatura A
do ar: as Primaveras precoces provocam uma
antecipagao da floragio das gramineas, o frio
tem um efeito contrdrio. O periodo final da
“subida” do meristema pelo interior da bainha
da dltima folha — a chamada bandeira — ¢ ex-
teriormente visivel por um inchago na bainha
da ultima folha. Nos cereais esta fase no ciclo
fenolégico é conhecida por emborrachamen-

Altura de
to (Figura 212). pastorela
As flores das Poaceae estao organizadas em .
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inflorescéncias parciais especializadas designa-
das por espiguetas. No meristema da inflores-
céncia as espiguetas formam-se a partir de me-
ristemas cujas folhas axilantes desapareceram
numa fase recuada da evolugao das gramineas.
O conhecimento da estrutura das espiguetas é
crucial na identificacdo das gramineas cultivadas e silves-
tres.

As gramineas respondem a herbivoria de forma distin-
ta consoante esta ocorra antes ou depois do encanamen-
to (Figura 213). Antes do encanamento, os meristemas
axilares e intercalares situam-se na proximidade do solo,
geralmente livres da acdo do dente do animal. Nestas
condigbes a planta responde 4 herbivoria intensificando
o afilhamento, e repondo parcialmente a superficie foliar
perdida através da producao de mais folhas pelos meris-
temas apicais e de um alongamento intercalar da folha
(mais da bainha do que do limbo). Durante o encana-
mento e a floragio a planta s6 pode repor partes perdidas
pela ativacio de meristemas axilares, algo que nem todas
as gramineas sio capazes de realizar.

MODELOS ARQUITETURAIS

Os modelos arquiteturais sio um tema avancado de
morfologia vegetal pelo que sao aqui abordados de forma
muito breve (mais informacio em Hallé er 2/. 1978, Bell
2008 e referéncias adiante citadas).

7

A canédpia (parte aérea) das plantas é constituida
por uma sistema hierarquizado de eixos com diferentes
caracteristicas funcionais, anatomicas e morfoldgicas.
Certos eixos tem uma fungio de reserva e suporte, outros
expdem folhas a luz e outros ainda suportam flores. Cada
tipo, por sua vez, tem a uma morfologia prépria definida,
por exemplo, pelo tipo e intensidade de alongamento ou
pela filotaxia. A construgio da candpia tem um forte con-
trolo genético por isso, com mais ou menos recursos, em
candpias de maior ou menor dimensio, o grandes tragos

Figura 213. Resposta (crescimento) das gramineas apds perturbacdo pela herbivoria.
A) Antes do encanamento. B) Depois do encanamento. [Original].

arquiteturais das plantas s3o constantes, ao nivel da espé-
cie, eventualmente ao nivel de outras categorias taxoné-
micas ou mesmo da cultivar nas plantas domesticadas.

Os chamados modelos arquiteturais (Figura 214)
definem o modo como uma planta constréi a sua forma
e a arquitetura dai resultante (Barthélémy & Caraglio
2007), sao abstragbes que representam a estratégia de
crescimento da candpia seguida pelas plantas. A andlise
arquitetural das plantas passa pela identificagdo e carac-
terizagdo dos eixos (e.g., tronco, bragadas e braquiblas-
tos) e culmina na identificagio de modelos arquiteturais.
Consideram-se caracteres tao diversos como a presenga
(maioria das plantas) ou auséncia de ramificagées (e.g.,
palmeiras), o tipo de ramificagao (dicotémica vs. lateral),
se a ramificacio estd (e.g., Cytisus) ou nio (e.g., maioria
das drvores) restringida a base do tronco, o tipo de alon-
gamento (simpodial vs. monopodial), a orientacdo dos
ramos (ortotropia vs. plagiotropia), a periodicidade do
crescimento (crescimento continuo vs. crescimento rit-
mico), e a presenga ou auséncia e a posi¢ao das inflores-
céncias (e.g., terminal s. lateral) (Figura 214) (Barthélé-
my & Caraglio 2007). Os hébitos de frutificagio tém-se
revelado particularmente dificeis de caracterizar pela falta
de modelos apropriados para sua descri¢ao (Laurens ez al.
2000). Num ponto anterior fiz um ensaio de classificacio
dos hébitos de frutificacao.

Reconhecem-se apenas 23 modelos arquiteturais nas
plantas-com-semente, sejam elas herbdceas ou lenhosas,
designados pelo nome de um botanico que tenha con-
tribuido para a sua descrigio (Hallé ez 2l 1978). Cho-
micki ez al. (2017) acrescentaram mais 12 tipos de modo
a acomodar a flora féssil. A diversidade modelos arqui-
teturais é mdxima nos trépicos. Estao descritos casos de
plantas que seguem 2-3 modelos até a idade adulta, ou
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Figura 214. Modelos arquiteturais. A) Modelo de Rauh em Quercus suber (Fagaceae) — todos os eixos sdo monopodiais, ortotrépicos e de crescimento
ritmico; as inflorescéncias inseridas lateralmente; muitas drvores e arbustos holarticos seguem este modelo, embora com a idade possam a convergir no
modelo de Scarrone; e.g. Erica arborea (Ericaceae), cerejeira, Tilia (Malvaceae), Fraxinus (Oleaceae), Quercus e Pinus (Pinaceae). B) Modelo de Scarrone
em Arbutus unedo (Ericaceae) — eixo principal monopodial e eixos laterais simpodiais, todos eles ortotrdpicos e de crescimento ritmico, e sexualidade na
extremidade dos ramos; e.g. Aesculus hippocastanum (Sapindaceae), macieira e muitas plantas anuais da flora europeia. C) Modelo de Leeuwenberg em
Dracaena draco (Asparagaceae) — eixos simpodiais e ortotropicos; e.g. mandioca. D) Modelo de Aubréville, pormenor de um ramo lateral plagiotrépico
de Terminalia catappa (Combretaceae) (Sumbe, Ang) — modelo exclusivamente (?) tropical, de tronco monopodial e crescimento ritmico; perto do final
de cada ciclo de crescimento sdo produzidos na extremidade do eixo primario ramos laterais plagiotrépicos de alongamento simpodial; no final do cres-
cimento, as unidades de extensdo plagiotrdpicas volvem erectas (ortotrdpicas), produzem entrends curtos (braquiblastos) e diferenciam inflorescéncias
axilares; nas estagOes de crescimento seguintes os ramos horizontais continuam a alongar-se simpodialmente; os braquiblastos persistem produzindo
entrends curtos e inflorescéncias. [Fotos do autor; representacfes esquematicas de Hallé et al. (1978)].
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que mudam de modelo em funcio da exposicio a luz. O
modelo mais simples — modelo de Holttum — consiste
num eixo determinado, encimado por uma inflorescén-
cia; e.g., Agave (Agavaceae) nio ramificadas. A grande
maioria das palmeiras (Arecaceae) e a papaieira seguem
um modelo préximo, com monocaules de crescimento
indeterminado (inflorescéncias laterais), continuo ou
descontinuo — modelo de Corner. As maioria das grami-
neas caem modelo de Tomlinson: plantas monocaules de
crescimento determinado, com ramificacoes basais poste-
riores interpretdveis como reiteragoes. A macieira segue o
modelo de Rauh ¢ converge com a idade no modelo de
Scarrone mantendo, todavia, caracteristicas intermédias

(Lauri & Laurens 2005) (Figura 214).

Os modelos arquiteturais tém uma utilidade descriti-
va na percepgao das formas das plantas, mas nao sé. Os
modelos arquiteturais estio desigualmente distribuidos
pelo globo terrestre, um facto que sugere que algumas
arquiteturas sio mais vantajosas do que outras em de-
terminados habitats. Por exemplo, os modelos com cres-
cimento ritmico estio associados a climas com estacoes
pronunciadas, e a dominancia de ramos ortotrépicos ou
ramos plagiotrépicos a ambientes de elevada intensidade
luminosa ou sombrios, respetivamente (Chomicki ez al.
2017).

(GENES ANANICANTES E REVOLUCAO VERDE.
IDEOTIPO

A Revolugio Verde das décadas de 1960 e 1970 ba-
seou-se na introducio de genes ananicantes (dwarfing
genes) e na alteragio da arquitetura de duas das mais im-
portantes plantas cultivadas do planeta: o arroz e o trigo-
-mole (Ross ez al. 2005). As ragas locais de plantas cultiva-
das anuais sao geralmente folhosas e altas para resistirem
a competicdo pelas infestantes. O genes ananicantes
alocam uma maior propor¢io dos produtos da fotossin-
tese na parte reprodutiva (e.g., sementes e frutos) ou em
érgaos vegetativos com valor comercial (e.g., tubérculos
e raizes tuberosas), em detrimento do corpo vegetativo.
Por outras palavras, incrementam o indice de colheita
(harvest index). Consequentemente, as novas cultivares
de arroz e trigo-mole eram substancialmente mais peque-
nas e produtivas do que as variedades tradicionais. Eram
também mais resistentes & acama e, implicitamente, a
chuvas torrenciais e a ventos fortes no final do ciclo bio-
l6gico. Em contrapartida, revelaram-se mais sensiveis a
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competigdo por infestantes e consumiam mais nutrientes
(as sementes tém relagoes C/N e C/P muito mais baixas
do que a palha). Ao mesmo tempo que eram libertadas
variedades ananicantes para o mercado, os agrénomos ¢
a industria quimica desenvolveram novas técnicas agri-
colas, em particular nos dominios da fertiliza¢io mineral
e do uso de herbicidas. Entretanto, o uso de genes que
alteram a arquitetura das plantas foi generalizado a outras
plantas cultivadas. Gragas a revolugio verde hd mais de
50 anos que a oferta de alimentos pelo sistema alimen-
tar mundial ultrapassa o crescimento da populagao, um
momento Unico da histéria da humanidade. O grande
mentor da revolugao verde, o bidlogo/agrénomo estadu-
nidense Norman Borlaug [1914-2009] recebeu em 1970
o Prémio Nobel da Paz em reconhecimento do seu papel
na melhoria da seguranca alimentar global. A Revolug¢io
Verde nao é, porém, isenta de criticas sendo a maior de
todas elas a dependéncia absoluta da produgio de ali-
mentos atual do consumo de combustiveis fésseis.

7

A modificagio da arquitetura ¢ uma componen-
te essencial nos programas atuais de melhoramento de
plantas cultivadas. O investigador australiano Colin M.
Donald propds na década de 1960 o conceito de ideo-
tipo (ideotype), um modelo ideal de planta, a perseguir
pelos melhoradores de plantas, que combina a caracte-
risticas morfoldgicas e fisioldgicas necessdrias para uma
maior produtividade e qualidade, num determinado con-
texto edafoclimdtico e socio-econémico. De acordo com
aquele autor, a componente morfolégica do ideotipo
do trigo-mole inclui: caule robusto, resistente a acama;
escasso afilhamento, para aumentar a alocacio de fotos-
sintetizados na parte reprodutiva; folhas mais eretas e,
por essa via, mais eficientes na captura e conversio da
luz em energia quimica; menos folhas pequenas porque
reduzem a eficiéncia do uso da dgua; espiga maior, com
maior numero de flores (e frutos); presenga de arista, para
aproveitar o efeito favordvel desta estrutura na fotossinte-
se. Na macieira, entre outras caracteristicas, procuram-se
drvores que frutifiquem em esporées nio demasiado lon-
gevos, e que produzam apenas um fruto por inflorescén-
cia (Lauri & Laurens 2005). O aumento do teor de CO,
atmosférico vai alterar os ideotipos perseguidos pelos me-
lhoradores. Com mais CO, as plantas nio precisam de
tantas folhas para fixar a mesma quantidade de carbono.
Gendtipos com menos folhas (menor superficie foliar por
unidade de drea de solo) transpiram menos dgua, inves-
tem menos em raizes e podem divergir o carbono fixado
nas folhas para a produgio de frutos e sementes, com
ganhos de produtividade (Srinivasan ez a/. 2016).



3. FENOLOGIA

CICLO FENOLOGICO

A fenologia tem por objeto fenémenos biolégicos
recorrentes (e.g., abrolhamento dos gomos, floracio,
frutificacio e quedas das folhas) e a sua variabilidade em
funcio das condi¢oes ambientais. O ciclo fenolégico ¢
entendido como uma sequéncia de estddios fenolégicos
(= estddios de desenvolvimento fenoldgico, development
stages)®™. Nas plantas anuais, estende-se da germinacio
da semente até a colheita ou senescéncia da planta. Nas
plantas perenes, o estudo dos ciclos fenolégicos pode in-
cluir todo o ciclo de vida (da germinagao da semente a
morte da planta), um ciclo de crescimento” (= ciclo
vegetativo), ou parte deste, por exemplo do inicio da ati-
vidade vegetativa (por vezes restringido ao abrolhamento
dos gomos florais) até a colheita. Nas regides extratropi-
cais e nas regides tropicais com uma estacao seca clara e
prolongada, um ciclo de crescimento envolve um perio-
do de atividade vegetativa ¢ um periodo de repouso
vegetativo.

Nas drvores e arbustos de fruto temperados, os estd-
dios fenoldgicos sao seguidos, consoante os hdbitos de
frutificacio, nos gomos florais (e.g., rosiceas de fruto) ou
nos gomos mistos (e.g., videira e castanheiro) e, depois do
abrolhamento, nas estruturas por estes originadas. Nas
espécies com gomos florais e foliares, o abrolhamento dos
primeiros geralmente precede o dos segundos, embora
geralmente a flora¢io ocorra em simultdneo com o inicio
da emissao de folhas. A amendoeira, o damasqueiro e o
pessegueiro comecam a florir ainda antes de se observar
a expansio de folhas; na macieira o abrolhamento dos
gomos foliares e florais ¢ mais ou menos simultineo.

Tomemos como exemplo a cldssica escala fenoldgica
da macieira de Fleckinger (Figura 215). O intumescimen-
to dos gomos florais marca o inicio do periodo de ativida-
de vegetativa: os gomos incham, os catafilos separam-se e

[98]  Com este sentido, o ciclo fenolégico sobrepde-se apenas parcialmente
com o conceito de ciclo floral.

[99]  Decorre do abrolhamento & interrup¢io do crescimento. O conceito
ciclo reprodutivo ¢ mais lato, vai da diferenciagao floral & germinagio das se-
mentes ("Conceito, estrutura e sexualidade da flor").
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acabam por se destacar com a emergéncia das flores. Na
extremidade dos gomos comecam por se identificar os
pelos que protegem os componentes da gema (estddio de
ponta cinza), e logo a seguir evidéncias dos botdes e dos
nomofilos que rodeiam a inflorescéncia (ponta verde).
Quando as pétalas irrompem o botao atinge-se o estddio
de ponta rosa. Na antese (= floragao) a flor abre-se ao
exterior: dd-se uma deflexdo das sépalas e das pétalas e
os 6rgaos sexuais sao expostos aos agentes polinizadores.
Durante a Antese ocorrem a deiscéncia das anteras, a po-
linizagdo, a fecundagio e o inicio da formagao do fruto e
da semente. A deiscéncia das anteras pode anteceder, ser
simultinea, ou suceder a polinizagio; a ordem das res-
tantes etapas da 4ntese ¢ constante. A floragio pode-se
estender por mais de 15 dias. A plena floragdo ¢ atingida
quando 50% das flores atingiram a 4ntese. Finda a flora-
a0 as pétalas destacam-se da flor e caem ao solo.

A data de flora¢io tem um controlo endégeno e ex6-
geno. Nas fruteiras temperadas depende das necessidades
em horas de frio durante o periodo de repouso e das ne-
cessidades em calor depois da quebra da endodorméncia
(Quadro 37). Obviamente, estes dois integrais térmicos
variam com as espécies, cultivares e de ano para ano. A
amendoeira tem menos necessidades em frio e calor do
que a macieira. Atrasam o abrolhamento na primavera,
outonos quentes (as necessidades em frio sao satisfeitas
tardiamente) e finais de inverno e primaveras frios (as
necessidades em calor sio satisfeitas tardiamente). Por
ordem a sequéncia de floragao das drvores fruteiras tem-
peradas ¢ a seguinte: amendoeira (ainda em janeiro),
cerejeira, pessegueiro, pereira, macieira e, muito mais
tarde, no final de junho, o castanheiro. Designa-se por
vingamento o periodo inicial de diferenciagio dos frutos
evidenciado por um intumescimento visivel do ovdrio.
Muitas drvores, cultivadas para fruto ou nio, sofrem uma
queda acentuada de flores ndo fecundadas neste periodo.
Em corte longitudinal, as flores fecundadas tém tecidos
saos; nas flores abortadas os tecidos correspondentes ao
ovdrio apresentam-se necrosados. O desenvolvimento do
fruto terminard com a sua maturagao.

O crescimento vegetativo de primavera inicia-se com
o abrolhamento dos gomos foliares. Nos pomares co-
merciais geralmente ¢ interrompido com as temperaturas
altas a meio do verdo (35-40°C) ou pela acio conjugada
de temperaturas altas e falta de dgua no solo (Gil-Albert
1996). Como adiante refere pode ser retomado com tem-
peraturas mais benignas e a reposi¢ao da dgua do solo.

Os ciclos fenolédgicos das plantas tém um forte con-
trolo genético. Embora sejam distintos de espécie para
espécie, e possam variar a nivel infra-especifico (e.g., ao
nivel da cultivar), os ciclos fenolégicos anuais respon-
dem a diversos fatores ambientais, sobretudo de ordem
climdtica. Os fatores ambientais que exercem um contro-
lo mais significativo nos ciclos fenolégicos anuais apés a
quebra da endodorméncia sio o nimero de horas de luz,
a precipitagio e o integral de temperatura (soma das tem-
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Figura 215. Estadios fenoldgicos da macieira, escala de Fleckinger (cv. Condessa). A) Gomo dormente; B) Ponta cinza; C, C3) Ponta verde; D, D2) emer-
géncia das folhas, E) folhas verde, E2) ponta rosa, F) inicio da floragdo; F2) plena floragdo; G) Inicio da queda das pétalas; H) Queda das pétalas; 1) vinga-
mento; J) desenvolvimento dos frutos; L) maturagdo (Oliveira et al. 2013).
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.

Figura 216. Escala fenolégica da BBCH (Meier 2001). A) Soja. E) Malus domestica (Rosaceae) «macieira» (comparar figuras com a escala do Quadro 39).
[Figuras extraidas da publicagdo original]
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Figura 217. Escala fenolégica da BBCH (Meier 2001).Milho-gratdo. (comparar com a escala do Quadro 39). [Figuras extraidas da publicagdo original]

Quadro 39. Escala fenolégica da BBCH (Meier 2001)

Cédigo Descrigdo ()

(1] Germinagdo/abrolhamento (germination / sprouting / bud development).

Desenvolvimento das folhas (caule principal) (leaf development [main shoot]).

1
2 Formagdo de caules laterais/afilhamento (formation of side shoots / tillering).
3

Alongamento dos caules ou crescimento das rosetas/desenvolvimento do caule (caule principal) (stem elongation or rosette growth / shoot

development (main shoot)).

H

Desenvolvimento do corpo vegetativo de utilidade econémica ou de 6rgados vegetativamente propagados/emborrachamento (nas grami-

neas) (development of harvestable vegetative plant parts or vegetatively propagated organs / booting (main shoot)).

Floragdo (no caule principal) (flowering (main shoot)).

Desenvolvimento do fruto (development of fruit).

O 00 N o un

peraturas a partir de um determinado limiar ou de uma
determinada data). O integral de temperatura ¢ particu-
larmente importante nas plantas cultivadas.

Os estudos fenoldgicos tém uma grande utilidade
em vdrios dominios da biologia, da agronomia e ciéncias
do ambiente. Na prética agricola permitem estabelecer
momentos mais precisos para a rega, fertilizagdes, plan-

Emergéncia das inflorescéncias (no caule principal) (inflorescence emergence (main shoot) / heading).

Maturagdo do fruto e da semente (ripening or maturity of fruit and seed).

Senescéncia, inicio da dorméncia (nas plantas lenhosas) (senescence, beginning of dormancy).

tagoes, podas, tratamentos fitossanitdrios, corte e polini-
zagao artificial. A sensibilidade a acidente meteorolégicos
varia com a fenologia. Os cereais sao muito sensiveis a
falta de 4gua no solo no final do afilhamento, no em-
borrachamento e floragao (estddios 2, 5 e 6 da BBCH,
Quadro 39). O valor nutritivo das plantas forrageiras
estd estreitamente correlacionado com a fenologia. Em
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melhoramento de plantas sio um instrumento indispen-
sdvel nos programas de selecao de variedades precoces ou
tardias, e na selecdo de variedades com ciclos fenolégicos
desfasados dos ciclos bioldgicos de parasitas ou de pragas
chave. Em ecologia e nas ciéncias do ambiente fornecem
bases metodoldgicas tteis para o estudo de fenémenos
tdo importantes como aquecimento global e as flutuagoes
climdticas interanuais.

Numerosos estudos regionais mostram que a feno-
logia das plantas responde as alteragoes climdticas. As
alteragoes climdticas estio a modificar severamente a
fenologia das plantas a escala global: Buitenwerf (2015)
mostrou uma antecipacio da data da emergéncia das pri-
meiras folhas em 54% da superficie terrestre, entre 1981
e 2012. As alteracoes fenoldgicas, por sua vez, afectam as
trocas de energia entre a superficie terrestre e a atmosfera,
condicionam a produtividade primdria, e ameagam espé-
cies com ciclos de vida sincronizados com as plantas (e.g.,
insetos polinizadores e aves nidificantes).

No estudo da fenologia das plantas sio usados proto-
colos estandardizados com cédigos dos estidios (ou esta-
dos) fenoldgicos (escalas fenolégicas) acompanhados por
desenhos demonstrativos. Estes protocolos, e os estddios
fenolégicos neles reconhecidos, variam consoante a espé-
cie e os objectivos dos estudos (e.g., variacoes climdticas,
avisos de tratamentos fitossanitdrios).

ESCALAS FENOLOGICAS

As escalas fenoldgicas mais conhecidas sio certamen-
te as de Fleckinger para a macieira, de Baggiolini para
a videira e a de Zadoks para os cereais. Tém em si o in-
conveniente de se aplicarem a uma dnica espécie e de
nio serem, por isso, compardveis. A escala fenolégica da
BBCH (acrénimo de Biologische Bundesanstalt, Bundes-
sortenamt and CHemical Industry) (Meier 2001) ¢é a ten-
tativa mais bem sucedida de normalizagao dos estddios
fenolégicos das plantas-com-flor (mono e dicotiledéneas
s.1.). Foi desenvolvida para um alargado leque de espécies
cultivadas a partir da escala de Zadoks. Pode ser generali-
zada a espécies sem escalas publicadas, cultivadas ou nao.
A BBCH serve-se de um sistema decimal de codificacio
dos estddios fenolégicos principais — numerados de 0
a 9 — por sua vez subdividido em estddios fenolégicos
secunddrios, novamente numerados de 0 a 9 (Quadro
39, Figura 216, Figura 217). Em algumas plantas ¢ con-
veniente subdividir os estddios fenolégicos uma terceira
vez (e.g., cucurbitdceas).

Na aplicacio da escala fenolégica BBCH ¢ importan-
te ter em consideracio o seguinte (Meier 2001):
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O estddio fenoldgico pode ser avaliado a escala da
flor, da drvore, da populagio, numa parcela agricola,
ou até de uma regido; ao agricultor interessa, sobre-
tudo, avaliar os estddios fenoldgicos por cultivar, ao
nivel da parcela;

* O estadio fenoldgico é avaliado nos individuos mais
representativos na parcela cultivada;

* Um estddio fenoldgico é codificado quando ¢ atingi-
do por mais de 50% das plantas presentes na parcela
cultivada;

* Um cédigo mais avangado geralmente significa que
as plantas de uma parcela em estudo se encontra
num estddio fenolégico mais tardio;

* A escala da parcela cultivada (ou da populagio no
caso das plantas nio cultivadas), o estidio fenoldgico
¢ avaliado nos individuos mais representativos;

* O estddio fenolégico ¢ avaliado no caule principal
nas espécies com mais de um caule (e.g., gramineas);

* Nas plantas anuais a semente nio semeada ¢ codifi-
cada com o ndmero “007;

* O ntmero “0” codifica a germina¢io nas plantas
anuais e o abrolhamento nas plantas lenhosas, dois
fenémenos bioldgicos distintos;

* As plantas cultivadas pela sua semente, apé6s colhei-
ta ou disseminagdo das sementes aplica-se o cédigo
“997; nas plantas lenhosas este cédigo corresponde a
entrada em dormeéncia;

¢ Pode ser anotada a ocorréncia simultinea de dois es-
tddios fenoldgicos (ex. 16/22);

* Em algumas espécies o desenvolvimento de inflo-
rescéncias e flores (estddios 5 e 6) pode preceder a
emissio de folhas (estddio 2);

* Os estddios fenoldgicos sao atingidos em dias preci-
sos do calendirio;

* A duragio de um estddio fenoldgico pode ser calcu-
lada a partir das datas de dois estddios fenolégicos
consecutivos;

Os estddios fenoldgicos principais sao por sua vez sub-
dividido em estddios fenoldégicos secunddrios, novamente
numerados de 0 a 9. Os estddios secunddrios codificam
categorias ou percentagens de desenvolvimento de um
dado estddio fenoldgico principal. Por exemplo, os estd-
dios 07 e 09 correspondem, respetivamente, a emergén-
cia do coledptilo a partir da semente e a superficie do
solo. Os estddios 61 e 65 corresponde 4 4ntese de 10% e
50% das flores, respetivamente.

Nos ultimos anos escala do BBCH foi amplamente
adoptada quer nos meios agronémicos, quer em estudos
fenoldgicos de espécies nao cultivadas.



4. TIPOS FISIONOMICOS

A classificagao biolégica é um modo, entre muitos
outros, de arrumar as plantas em grupos internamente
consistentes. Embora reflicta relagbes de parentesco e
possua um elevado valor preditivo, a classificagao biold-
gica das plantas tem uma utilidade pritica limitada em
alguns contextos. O agrupamento das plantas em fun¢io

Quadro 40. Tipos fisionémicos de Raunkjzer.

Tipo Descricdo e exemplos

Tipos maiores
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da forma exterior (fisionomia) ¢ uma alternativa vanta-
josa, por exemplo, no estudo da vegetacio em territdrios
de flora mal conhecida, ou na exploragao de sindromes
de adaptagio ao fogo ou a secura edéfica 4 escala do ecos-
sistema. Os biomas sio primariamente definidos com
base no tipo fisionémico dominante; e. 2 deserto, estepe,
taiga ou floresta tropical. Uma vez que a evolugao produ-
ziu uma imensa variedade de formas nas plantas, existem
multiplas solugoes para as organizar em tipos fisionémi-
cos (growth form), i.e., em grupos cujas plantas partilham
uma morfologia externa similar.

A distingdo entre tipo bioldgico (plant life form) e tipo
fisionémico (plant growth form ou growth form) nao é
clara na literatura. Alguns autores, inclusivamente, sino-
nimizam os dois conceitos. Para Barkman (1988) perten-
cem ao mesmo tipo biolégico (ou bidtipo) as plantas que
partilham as mesmas adaptagoes morfoldgicas e/ou fisio-
l6gicas a um dado fator ecoldgico. Os tipos fisionémicos

Terofitos (= plantas Concluem o ciclo de vida num Unico ano atravessando o periodo desfavoravel na forma de semente.

anuais)
Criptofitos

Hemicriptéfitos

Plantas vivazes com gemas de renovagao ocultas no solo ou na agua.

Plantas vivazes ou bienais com gemas de renovo localizadas a superficie do solo; os hemicriptofitos regra geral sdo estolhosos (e.g.

Fragaria vesca [Rosaceae] «morangueiro-bravo»), cespitosos (e.g. numerosas gramineas vivazes) ou arrosetados; neste ultimo
caso dispdem uma roseta de folhas a superficie do solo durante a estagdo desfavoravel que protege as gemas de renovo (e.g.

Echium vulgare [Boraginaceae)] «soagem»).

Caméfitos

Plantas com gemas de renovo a menos de 25 cm da superficie do solo; o conceito de caméfito abarca pequenos arbustos (e.g.

Thymus zygis [Lamiaceae] «sal-da-terra») (caméfitos sufruticosos), por vezes decumbentes ou em forma de almofada, plantas ri-
zomatosas ou estolhosas (caméfitos reptantes) (e.g. Vinca [Apocynaceae] «pervinca»), plantas cespitosas (e.g. Dactylis glomerata
[Poaceae] «panasco») e algumas plantas gordas (e.g. Sedum [Crassulaceae]).

Fanerdfitos
Tipos de criptofitos

Geofitos

Hidrdfitos (= plan-

tas aquaticas)
«lentilhas-de-agua».

Plantas perenes com gemas de renovo a mais de 25 cm da superficie do solo.

Gemas ocultas no solo em rizomas, cormos, tubérculos, bolbos ou raizes; e.g. Iris (Iridaceae) «lirios».

Plantas com gemas de renovagdo sob ou a superficie da dgua, que colapsam ou mudam radicalmente de forma caso a agua li-
vre que as sustenta se extinga; Ranunculus sect. Batrachium (Ranunculaceae) «raninculos-de-flor-branca» ou Lemna (Araceae)

Heléfitos (= plantas Plantas adaptadas a zonas humidas, capazes de suportar pequenos periodos de dessecagdo do solo, com gemas de renovagdo

anfibias)
Tipos de faneréfitos

Fanerofitos escan-
dentes

imersas na dgua ou em solos saturados de agua; e.g. Typha latifolia (Typhaceae) «tabua-larga».

Lianas (= trepadeiras) lenhosas; elevam-se acima do solo apoiadas em outras plantas ou em suportes (e.g. Bougainvillea glabra
[Nyctaginaceae]), por meio de gavinhas, de raizes aéreas (e.g. Hedera helix [Araliaceae]), espinhos, aclleos (e.g. Rosa e Rubus

[Rosaceae]), ou por enrolamento (caules voluveis) (e.g. Humulus lupulus (Cannabaceae).

Nanofanerofitos

Microfaneroéfitos
«giesta-das-vassouras».

Mesofanerofitos
subgén. Quercus (Fagaceae) «carvalhos».

Megafaneroéfitos

Fanerdfitos com gemas de renovo 25 cm a 2 m acima do solo; e.g. Cistus ladanifer (Cistaceae) «esteva».

Fanerdfito com gemas de renovo 2 a 8 m acima do solo; pequenas arvores e arbustos altos; e.g. Cytisus scoparius (Fabaceae)

Arvores médias a grandes com gemas de renovo 8 a 30 m acima do solo; maioria das arvores da flora portuguesa; e.g. Quercus

fanerdéfito com gemas de renovo a mais de 30 m altura da superficie do solo; ndo existem megafaneroéfitos na flora lenhosa de Por-

tugal; muitas das arvores das florestas tropicais hiumidas sdo megafanerdfitos, e.g. Ceiba pentandra (Malvaceae, Bombacoideae]

«sumaumeira».
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Figura 218. Representagdo esquemadtica dos tipos fisionémicos de de Raunkjzer. 1. fanerdfito (micofaneroéfito), 2-3 caméfito (n.b. gemas de renovo
pouco acima da superficie), 4 hemicriptofito (n.b. gemas de renovo localizadas na superficie do solo), 4 e 6 gedfito, 7 gedfito (heldfito) e 8-9 geofi-
to (hidrdfito). N.b. Parte viva durante o periodo desfavordvel e gemas de renovo representadas a preto. [Sten Porse, https://en.wikipedia.org/wiki/
Raunki%C3%A6r_plant_life-form#/media/File:Life_forms.png. Dominio publico].

sao grupos de plantas de morfologia externa similar, cujas
semelhangas foram identificadas sem referéncias a hipo-
téticas vantagens adaptativas. Na bibliografia verifica-se
uma certa tendéncia para reservar o conceito de life form,
e por conseguinte de “tipo biolégico” (menos vezes o
de “tipo fisionémico”), para a classificacio de Raunkjer
(1934), ou para outros sistemas de classificaao das plan-
tas baseados nas adaptacoes morfolégicas aos periodos
desfavordveis do ano.

O conceito de modelo arquitetural (z.s.) afasta-se do
conceito de tipo fisionémico porque ¢ independente da
dimensao das plantas e da posi¢ao em relagao ao solo das
gemas que renovam a parte aérea das plantas na estacio
favordvel ao crescimento vegetal.

A classificacio das plantas em ervas, arbustos, drvores
e lianas ¢é, talvez, o mais simples sistema de classificagao
fisiondémico. As ervas sio plantas anuais ou perenes, de
consisténcia herbdcea ou sub-herbdcea. Se ligeiramente
lenhosas na base dizem-se sufruticosas. As plantas pe-
renes ou vivazes tém um ciclo de vida de duragio igual
ou superior a trés anos. Existe a tendéncia para aplicar
o termo vivaz as plantas de parte aérea herbdcea, que
se renova anualmente a partir de rizomas, tubérculos,
bolbos, etc. Por defini¢io as drvores tém um tronco indi-
viso ramificado a uma distAncia varidvel do solo. As drvo-
res s40, e sempre foram, os maiores organismos vivos do
planeta. Os arbustos, pelo contrério, ramificam-se desde
a base e raramente tém mais de 5 m de altura. Uma liana
(= planta escandente) é uma trepadeira lenhosa . As Vicia

(Fabaceae) «ervilhacas» sio um exemplo de trepadeiras
herbdceas.

O sistema de tipos fisionémicos mais utilizado em
ciéncia da vegetagao foi proposto em 1934, pelo bota-
nico dinamarqués Christen C. Raunkjer [1860-1938]
(Quadro 40, Figura 218, Figura 219). Fundamenta-se na
posi¢ao espacial das gemas que renovam a parte a drea
durante a estagao desfavordvel ao crescimento vegetativo.
Tem duas grandes vantagens: ¢é ficil de compreender; a
escala regional, a reparti¢ao da flora vascular pelos vdrios
tipos fisionédmicos!'*
sistema de Raunkjer tem o inconveniente de ser dificil de

estd correlacionada com o clima. O

aplicar no mundo tropical himido. Existem outros sis-
temas alternativos na bibliografia como o sistema de Du

Rietz ou o sistema de Raunkjer alargado por Mueller-
-Dombois & Elemberg (1974).

H4 uma correlagio clara entre os tipos funcionais
dominantes e o macroclima e os regimes de perturbagio
(i.e. as causas e os padroes de destruigao ciclica da bio-
massa aérea, e.g., fogo ou herbivoria). Por exemplo, as
plantas anuais estio em vantagem nas regioes desérticas
e os gedfitos sao particularmente abundantes sob clima
mediterranico. Os hemicriptéfitos sio promovidos pelo
pastoreio. Na floresta tropical himida os megafaneréfitos
retém a maior parte da biomassa. A investigagio destas
correlagdes ¢ um tema de ecologia vegetal.

[100] Avaliada pelo chamado espectro fisionémico.
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Figura 219. Tipos fisionémicos de Raunkjzer. A) Teréfito: Trifolium bocconei (Fabaceae). B) Gedfito: Oenanthe crocata (Apiaceae) «embude». C) Hidrofi-
to: Ranunculus peltatus (Ranunculaceae). D) Heldfito: agrido. E) Hemicriptofito reduzido a uma roseta no periodo de repouso vegetativo: Plantago major
(Plantaginaceae). F) Hemicriptéfito durante a estagdo de crescimento: Anarrhinum longipedicellatum (Plantaginaceae). G) Caméfito: Alyssum serpylli-
folium subsp. lusitanicum (Brassicaceae). H) Nanofanerdfito: Erica umbellata (Ericaceae) «queird». 1) Microfanerdfito: Erica arborea «urze-branca»
Fanerdfito escandente: Caesalpinia benthamiana (Fabaceae); K) Mesofanerdfito: Quercus pyrenaica (Fagaceae) «carvalho-negral». L) Megafanerofito:
Ceiba pentandra (Malvaceae, Bombacoideae) «sumaumeira ou poildo»; n.b., a dimensdo do autor deste livro, em baixo a esquerda. [l) e L) Guiné-Bissau;
J) llha da Madeira; B) e L cortesia de H. Quintas].
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1. REPRODUCAO SEXUADA

NAS ANGIOSPERMICAS

CONCEITOS INTRODUTORIOS

A descoberta da sexualidade nas plantas

A sexualidade das plantas foi reconhecida pela primei-
ra vez pelo médico alemao Rudolf Camerarius [1665-
1721], em 1694, num livro intitulado De Sexu Planta-
rum Epistola. A aceitagdo definitiva no meio cientifico
de que as plantas sao seres sexuados demorou mais um
século, até as experiéncias de hibridagao de um outro
cientista alemio, o botinico Karl Friedrich von Gaertner
[1772-1850] (Vogel 1996). O processo da reproducio
sexual s6 foi devidamente compreendido apéds a desco-
berta da meiose pelo zo6logo belga Edouard van Beneden
[1846 -1910,], em 1883, e da duplicac¢do do ntimero de
cromossomas no esporéfito (por oposigio ao gametéfito)
pelo botinico francés Léon Guignard [1852-1928], em
1885 (Qiu ez al. 2012).

Meiose e fecundagao

O ciclo de vida (= ciclo biolégico de vida) de um
organismo estende-se do zigoto, ou do propdgulo, até a
producao de descendentes (= reprodugao), por via se-
xuada e/ou assexuada. E um conceito distinto de ciclo
floral e de ciclo reprodutivo ("Ciclo reprodutivo das angios-
pérmicas"). A reprodugao sexuada implica duas células
especializadas — os gimetas &' e @ — provenientes de um

mesmo individuo nas espécies monoicas, ou de dois indi-
viduos distintos, um &, e outro 9, nas espécies dioicas. A
reprodugao assexuada envolve a producio de sementes
apomiticas, ou partes vegetativas de um dnico individuo
(e.g., raizes, caules e folhas) ("Reproducéo assexuada").

Na reprodugio sexuada alternam dois eventos fun-
damentais a escala celular, consoante os grupos taxoné-
micos mais ou menos afastados no tempo: a meiose e
a fecundagio. A meiose ¢ um processo celular durante
o qual uma célula parental diploide (com 2n cromosso-
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mas) origina, geralmente, quatro células haploides (com
n cromossomas). A meiose compreende duas divisoes ce-
lulares sequenciais. Durante a primeira divisao celular —a
divisao reducional — dd-se uma redugio para metade do
nimero de cromossomas. Nas plantas-terrestres, apds a
divisao equacional diferenciam-se, de imediato, espo-
ros. Por serem origindrios de meiose estes esporos sao co-
nhecidos por meidsporos. A fecundagao ¢ um processo
celular simétrico da meiose. Nos grupos mais antigos de
plantas-terrestres, a fecundagao implica a fusdo de duas
células sexuais haploides (gAmetas 3 e Q) e a conse-
quente formagio de uma célula diploide (zigoto). Nas
plantas-com-flor, a fecundagio é substancialmente mais
complexa porque envolve, como veremos, dois gimetas
&, dois gametas ¢ e dois eventos de cariogamia (fusio
do genoma).

As plantas-terrestres partilham um ciclo de vida ha-
plodiplonte, adquirido no momento em que invadiram
terra firme no final do Cambrico/inicio do Ordovicico

("Ciclos de vida das plantas de esporulacio livre"). Nos seres ha-
plodiplontes alternam duas geragdes distintas designadas
por gametdfito e esporéfito. O gametdfito é haploide (n)
e produz gimetas; o esporéfito é diploide (2n) e produz
por meiose esporos haploides (n) (Figura 257-C).

O porqué da sexualidade

A reprodugdo sexual é uma caracteristica ancestral,
comum a todos os eucariotas — uma plesiomorfia na ter-
minologia cladistica (Lane 2015). A informagao genéti-
ca, a maquinaria bioquimica e as estruturas envolvidas na
sexualidade sao de uma complexidade extrema, e "caras”
em matéria e energia. Na maior parte das plantas-com-
-flor, para que o encontro dos sexos tenha sucesso tém
de coincidir no tempo condigbes ambientais adequadas,
a libertagao de pélen e a maturagio dos primérdios se-
minais, e a presenga de polinizadores. Quando algo corre
mal os individuos produzem menos sementes ou falham
a reproducdo. A sexualidade consome recursos vastos e
envolve tremendos riscos — o sexo ¢ um paradoxo. Por
conseguinte, antes de explorar a biologia da reprodugao
das angiospérmicas convém visitar, ainda que brevemen-
te, uma das questdes de investigagio fundamentais da
biologia moderna: como explicar a evolugio e a genera-
lizagao da reprodugao sexual nos eucariotas? A argumen-
tagdo standard — no Ambito da designada hipétese da
variagao e selecao (variation and selection hypotheses) — é
a que segue. Sem variagdo genética nio hd evolugio — a
variagdo genética ¢ a “matéria prima’ da evolugio. Se a
vida habita um mundo ecologicamente heterogéneo ¢ em
permanente mudanga, entdo, a mudanga evolutiva é um
pressuposto para a sobrevivéncia de qualquer linhagem
de organismos — a capacidade de evoluir é uma caracteris-
tica extraordinariamente vantajosa. A sexualidade evoluiu
(uma Unica vez) a partir de organismos assexuais, persis-
tiu e disseminou-se porque incrementa as taxas evolutivas
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e, por essa via, 0 sucesso reprodutivo dos organismos por-
tadores. A sexualidade é adaptativa [Vol. II].

JUVENILIDADE. INDUCAO E DIFERENCIAGAO
FLORAIS

A produgao de flores, e implicitamente a reproducio
sexual, envolve duas importantes transicoes de desenvol-
vimentais, controladas por redes complexas de genes de
regulacio:

* Transicao da fase juvenil para a fase adulta — aqui-

sicao da capacidade de florir a escala do ramo, do
sistema de ramos ou da planta como um todo;

* Iniciagao floral — passagem de uma condigao vegeta-
tiva para uma condigao reprodutiva a escala do me-
ristema em caules adultos.

Transicao da fase juvenil para a fase adulta

Nas angiospérmicas, todos os fenémenos relacionados
com a reprodugio sexual — ¢.g., a produgido de esporos e
gAmetas, e a fecundagio — decorrem no interior de uma
estrutura especializada — a flor. Nao hd sexo sem flores.
Porém, a convergéncia de condi¢oes ambientais adequa-
das nem sempre se traduz na producio de flores, nem
convém. Para que a reproducio sexual tenha sucesso, a
planta precisa de desenvolver uma superficie fotossinté-
tica suficiente para suportar os custos energéticos da se-
xualidade, e uma arquitetura adequada para atrair polini-
zadores e dispersar eficientemente os frutos e as sementes
maduros. Por outro lado, a floracio tem de decorrer num
época favordvel do ano, sob condigdes meteorolégicas
propicias ao crescimento vegetal e & agdo dos agentes po-
linizadores. A juvenilidade e os mecanismos envolvidos
na inicia¢éo e diferenciagao floral tém aqui um importan-
te papel, assim como a dorméncia dos gomos, discutida
no ponto "Dorméncia e abrolhamento dos gomos".

Antes de se reproduzirem sexuadamente, as plantas
precisam de adquirir a capacidade de responder positi-
vamente aos estimulos ambientais indutores da iniciacio
de flores. As plantas competentes para produzir flores
(sensfveis aos estimulos ambientais) dizem-se adultas,
e as plantas incapazes de o fazer, juvenis. Recordo que
o ciclo de vida das plantas foi dividido em duas fases —
as fases vegetativa ¢ reprodutiva (ou generativa) ("Tipos
de meristemas") — em funcdo da capacidade de produzir
flores. Com o mesmo sentido de fase vegetativa utiliza-se
o conceito de periodo juvenil ou fase juvenil (juvenile
phase). Sucede-lhe o periodo ou fase adulta (adult ou
mature phase).

Ao contrério do que acontece nos animais, a transi-
¢ao da fase juvenil para a fase adulta pode nao ocorrer
de forma generalizada, em todo o corpo da planta. Nas
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plantas lenhosas, o tronco e a parte basal da candpia ge-
ralmente sio juvenis, e 0s ramos distais, mais jovens em
idade, adultos. As plantas/ou ramos demonstram, fre-
quentemente, alteragoes morfoldgicas e fisiologicas exu-
berantes quando transitam da fase juvenil para adulta. A
mais importante de todas, claro, é capacidade de produ-
zir de flores. A mudanga da forma do limbo das folhas
do eucalipto é um exemplo cldssico (Figura 111 C). No
ponto "Heterofilia" estio elencados mais exemplos. As
folhas juvenis tendem a ser mais pequenas, estreitas e com
células de maior dimensdo. Em algumas espécies sao espi-
nhosas (e.g., azinheira). As estacas juvenis enraizam com
mais facilidade do que as provenientes de sec¢des adultas
da candpia. Os gomos dos ramos adultos abrolham mais
cedo na primavera do que os juvenis. A retengio de folhas
secas (marcescéncia) das espécies caducifdlias durante a
estagao desfavordvel ¢ outro sintoma de juvenilidade.

Em algumas monocotiledéneas, o embrido das se-
mentes maduras contém jd tecidos adultos. A semente
de milho-graddo é uma miniatura da planta adulta, com
folhas e aglomerados de células que dardo origem as in-
florescéncias & (bandeira) e ¢ (magaroca imatura) (Beyl
& Sharma 2015). A grande maioria das plantas atraves-
sa, no entanto, um periodo juvenil mais ou menos pro-
longado. Precisam de atingir um determinado estddio
de desenvolvimento minimo para ativar as redes génicas
envolvidas na diferenciagio das flores e despoletar tran-
siao entre as fases juvenil e adulta (Hank ez a/. 2007).
Atingido este patamar, as plantas ficam sensiveis a sinais
exdgenos indutores da floracio. A quebra da juvenilidade
¢ essencialmente determinada por fatores endégenos, de
fisiologia ainda mal conhecida.

A extensio da fase juvenil é muito varidvel. As plantas
anuais e bienais nio tém juvenilidade ou experimentam
um pequeno periodo juvenil. A juvenilidade nas plantas
lenhosas propagadas por semente pode ser muito pro-
longada. As oliveiras de semente demoram 12-15 anos
a florir (Bellini 1993). Nos citrinos este periodo reduz-se
a 2-5 anos. As videiras de semente transitam para a fase
adulta logo no primeiro ano, a partir do 6-8 né (Car-
mona et al. 2008). Para a mesma espécie, quanto mais
vigoroso o gendtipo e ereta a ramificagio, mais tardia a
entrada em floragio. Atingido o estado adulto, a maior
parte das plantas perenes repetem ciclos florais anuais
(iniciam flores) até A senescéncia.

Em agricultura praticam-se vdrias técnicas para
"curto-circuitar" o periodo juvenil. Nas plantas lenho-
sas obtidas por semente, e para um mesmo gendtipo, o
momento do aparecimento das primeiras flores pode ser
antecipado estimulando o crescimento vegetativo porque
¢ preciso atingir um nimero de nés minimo para que a
diferenciagao floral seja possivel (Zimmerman 1972). A
enxertia com garfos e borbulhas provenientes de ramos
adultos antecipa a entrada em frutificagio. Os porta-en-
xertos ananicantes utilizados na multiplicacdo assexual de
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espécies fruticolas amplificam este efeito porque reduzem
o vigor dos enxertos.

Indugao, iniciacao e diferenciagao florais

Clarificacdo de conceitos

O processo de conversio dos meristemas vegetati-
vos em meristemas reprodutivos ("Tipos de meristemas")
nos ramos adultos envolve trés etapas: (i) indugao floral;
(ii) iniciacdo floral: e (iii) diferenciacao floral. Com a
indugao floral (flower induction) o meristema, por en-
quanto vegetativo, volve competente para transitar para
uma condi¢do reprodutiva sem necessitar de estimulos
ambientais adicionais. A inducio floral é um fenéme-

no fisioldgico reversivel, sem uma tradugio morfoldgica
a nivel meristemdtico e, por isso, dificil de determinar
experimentalmente. Durante a iniciagao floral (flower
initiation) verifica-se uma conversao histolégica, irrever-
sivel, dos meristemas vegetativos em meristemas reprodu-
tivos. Na prdtica ¢ dificil distinguir a induc¢do da iniciagao
floral, e os dois conceitos sao muitas vezes sinonimizados.
A partir do momento em que as estruturas reprodutivas
sio morfologicamente visiveis (a0 microscopio) fala-se
em diferenciagao floral (flower differentiation). O alarga-
mento do meristema em forma de domo (dome shape) é
o primeiro sinal da diferenciagao floral nas gemas (Figura
221).

Estimulos exdgenos da floragio

O tomateiro, o feijoeiro-comum, a videira e algumas
gramineas anuais (e.g., Poa annua) atingem um determi-
nado grau de desenvolvimento, mensurdvel pelo nimero
de nés ou folhas, e diferenciam flores. A maior parte das
plantas nao funciona assim — a produgio de flores tem
uma forte regulacio exdgena. Depois de atingido um es-
tddio de desenvolvimento minimo e terminada a transi-
a0 para a fase adulta, o comprimento do dia é o estimulo
indutor da floragio mais frequente nas plantas anuais e
bienais extratropicais (Bergonzi & Albani 2011). O frio,
em diferentes graus, coadjuvado ou nio pelo fotoperio-
do, tem 0 mesmo efeito em muitas outras espécies. Além
do comprimento do dia e do stresse ambiental causado
pelo frio, sao também relevantes na diferenciagio de
flores a secura edéfica, a exposicao direta a luz, o stresse
causado pela perda de partes vegetativas (e.g., poda) e o
estatuto nutricional do solo. Na floragao estdo envolvidas
tantas varidveis que em condi¢des de campo nem sempre
é facil segregar os fatores indutivos exégenos dominantes.
Vejamos alguns exemplos.

A reagio fisioldgica das plantas ao comprimento
relativo do dia e da noite chama-se fotoperiodismo.
O tabaco, a quinoa e o algodociro florescem com dias
curtos; o trigo-mole, a cebola, a beterraba, a ervilheira,
o espinafre e a alface sao plantas de dias longos. Tanto
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Figura 220. Fotoperiodo. Quinoa, uma planta de dias curtos, a florir tar-
diamente, no inicio do Outono, em Tras-os-Montes (Portugal). [Foto do
autor].

as plantas de dias curtos como as de dias longos podem
ser obrigatdrias (requerem um fotoperiodo indutivo para
florirem) ou facultativas (a floracio é acelerada sob um
fotoperiodo adequado). Nas espécies facultativas, a sensi-
bilidade ao estimulo do comprimento do dia geralmente
aumenta com a idade. O tomateiro, o pimento, a berin-
gela, o feijoeiro-comum e o pepino sio plantas indife-
rentes (neutrais) ao comprimento do dia sendo, por isso,
cultivadas todo o ano, em estufa ou ao ar livre.

O fotoperiodo, e nio apenas a autoecologia, contro-
lou de perto a expansio de muitas plantas cultivadas. As
cultivares sul-americanas (excepto Chile) de quinoa nao
produzem sementes ou sio pouco produtivas nas regioes
extratropicais porque o estimulo para florir — dias curtos,
com menos de 12h — chega demasiado tarde e as semen-
tes nao amadurecem antes da chegada das geadas outo-
nais (Figura 220). O mesmo acontece com as cultivares
de origem tropical de soja e de feijao-congo cultivadas na
Europa. Para ultrapassar esta limitagao foram desenvolvi-
das cultivares indiferentes ao fotoperiodo nestas espécies.

As primeiras batateiras introduzidas na Europa foram
importadas dos Andes (América do Sul), nos meados do
séc. XVI. As cultivares de origem andina tuberizam mal
com dias longos, uma caracteristica que limitou a sua
expansio para latitudes elevadas. As cultivares europeias
atuais (excepto as cultivares das Ilhas Candrias) descen-
dem de introdug¢des provenientes das terras baixas do
Chile, realizadas nas primeiras décadas do séc. XIX, que
tuberizam abundantemente com dias longos (Ames &
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Spooner 2008). A batateira ¢ um exemplo cldssico da in-
fluéncia do fotoperiodo na diferenciacio de outros 6rgaos
vegetais além da flor.

As gramineas tropicais florescem, geralmente, com
dias curtos. Muitas gramineas extratropicais para inicia-
rem as flores necessitam de frio invernal, de dias longos,
ou de uma combinagio sequencial de ambos os fato-
res. As cultivares de trigo-mole sao classificadas em dois
tipos: trigos de outono-inverno e trigos de primavera.
As primeiras precisam de frio para florirem ou para flo-
rirem adequadamente — de menos de 2 semanas a mais
de 1 més a 0-5°C (temperaturas superiores das cultivares
pouco exigentes em frio) (Crofts 1989). Consoante as
cultivares, as plantas nao vernalizadas de trigo-mole de
outono-inverno tém um atraso na floracio e florescem de
forma irregular, ou precisam de dois anos para concluir
o ciclo reprodutivo. Os trigos de primavera produzem
normalmente sem vernalizagio. Em ambos os grupos de
cultivares os dias longos tém um efeito favordvel na flo-
ragao. O centeio necessita de cerca de 6 semanas de frio
(Friend 1965). Nas terras pobres do Norte e Centro de
Portugal, quando, por razées climdticas, a sementeira era
adiada para a primavera, semeava-se o centeio mais denso
porque, sem frio, as variedades regionais de centeio nao
afilham. No mediterranico, a transicio do meristema ve-
getativo para meristema da inflorescéncia nos cereais de
inverno acontece no final inverno-inicio da primavera,
razdo pela qual as coberturas com adubos nitrogenados
devem ser realizadas no final de fevereiro/primeiras sema-
nas de margo.

A vernalizagao pode ser definida como a "aquisicio
ou a aceleracio da capacidade de florir através da exposi-
¢do ao frio" (Chouard cit. Amasino 2004). A vernalizagio
pode ser obrigatdria (e.g., beterraba e cerejeira) ou facul-
tativa (e.g., muitas cultivares de cereais de outono-inver-
no e macieira). As necessidades de vernalizacio evitam
que as plantas florescam num outono excepcionalmente
quente; na perspetiva das plantas, a meteorologia é mais
instdvel e envolve mais riscos no outono e na primavera.
Os sistemas de medigao do frio e de regulagao da verna-
lizagao e da quebra da dorméncia dos gomos ("Dorméncia
e abrolhamento dos gomos"), embora tenham evoluido de

forma independente mais de uma vez, tém similaridades
assinaldveis na genética e na mecinica fisiolégica (Ama-
sino 2004).

Muitas 4rvores temperadas também precisam de ser
vernalizadas. A cerejeira nio floresce nos trépicos. Na
mangueira, a iniciagio floral é impulsionada pelo frio
moderado e pela escassez de dgua no solo, duas carac-
teristicas climdticas da estagdo seca das regioes tropicais
mong6nicas. O cafeeiro forma flores com dias curtos; nos
trépicos o fotoperiodo é permanentemente indutivo; a
diferenciagao floral intensifica-se com a chegada da es-
tagdo seca, quando a temperatura desce e se verifica um
stresse moderado de dgua no solo (Majerowicz & Sonda-
hl 2005). Podas violentas e a desfoliagio promovem a ini-
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Figura 221. Diferenciagdo da inflorescéncia em macieira. (a e b) Apex do
meristema alargado (em forma de domo) ladeado por dois primérdios
foliares, com uma bractea a assinalar a transformagdo em meristema da
inflorescéncia, (c) continuagdo da iniciagdo de bracteas, (d) diferenciagdo
da flor terminal, que se encontra, num estadio de desenvolvimento mais
avangado do que as flores laterais. Legenda: Ap — dpex, Be — bractéola,
Br — bractea, KF — flor terminal (flor-rei), LF — flor lateral, LP — primérdio
foliar, Pe — pétala, r — érgdo removido para facilitar a observagdo, Se —
sépala, St — estame. [Extraido de Dadpour et al. (2008)].

Figura 222. Diferenciacdo da flor em Prunus cerasus (Rosaceae). Regra
de Hofmeister. (a) Iniciagdo das flores na axila de bracteas. (b) Diferen-
ciagdo dos drgdos florais em 4 flores. (c) Diferenciagdo de uma flor de
acordo com regra de Hofmeister, com as pétalas a diferenciarem-se entre
as sépalas. (d) Androceu formado por dentro do perianto. (e) Imagem
obliqua da amostra retratada na figura anterior que mostra os estames
organizados em dois verticilos. (f) Diferenciagdo do gineceu no centro do
primérdio floral. Legenda: Br — bractea, FP — primérdio floral, Pe — pétala,
Pi — pistilo, r — érgdo removido, Se — sépala, St — estame, TL — folha de
transigdo. [Extraido de Dadpour et al. (2008)].
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ciago de flores na goiabeira e na anona-cherimola (Soler
& Cuevas 2008). Curiosamente, na maioria das plantas
perenes as podas intensas atrasam a quebra da juvenili-
dade e a iniciagdo de flores em plantas adultas porque é
estimulada a emissao de ramos ladrées em detrimento de
ramos especializados na produgio de frutos. A exposicao
aluz dos gomos dormentes favorece a formagio de cachos
na videira-europeia e na generalidade das drvores de fruto
temperadas, uma adaptacio que evita a producio flores
e frutos em regides profundas da candpia, distantes dos
centros de producio ativa de fotoassimilados (folhas ex-
postas a luz), e mais inacessiveis aos animais agentes poli-
nizadores ou dispersores. A poda moderada nestas plantas
tem, por esta via, um efeito favordvel na diferenciagao
de flores. O aumento da concentragio de azoto biodis-
ponivel no solo, sobretudo de azoto amoniacal, tem, em
algumas espécies, um efeito positivo na iniciagio floral.

A diferenciacio de flores nio ¢ simultinea em todos
0s gomos florais ou mistos. Por exemplo, na macieira, os
gomos mistos em posi¢ao apical diferenciam flores 4-6
semanas antes dos gomos mistos axilares (Nyeki 8 Soltés
1996). A diferenciacao das inflorescéncias e das flores
nao ¢é simultanea. Nas videira, a inducio floral dd-se em
Marco e as inflorescéncias diferenciam-se em Maio; a
maior parte das flores forma-se somente no ano seguinte,
na altura abrolhamento (Marco) (Magalhaes 2008). Na
maioria das drvores de fruto extratropicais, a diferencia-
¢ao de flores tem inicio em Maio-Junho (no ano anterior
a floragao), prolongando-se durante o repouso vegetativo.
A esporogénese ¢ a maturagio dos gimetas ocorre desde
um pouco antes do abrolhamento até a antese.

Nas regioes com variagoes sazonais da temperatura e/
ou precipitagdo bem marcadas as plantas tendem a ter
épocas de floracio definidas, que variam de espécie para
espécie ou até com o ecotipo. A auséncia de sinais ambien-
tais explica a irregularidade dos periodos de crescimento
vegetativo, da queda da folha ou da floragao nas florestas
tropicais himidas. Este desencontro pode ocorrer entre
plantas da mesma espécie ou entre partes da copa. A pe-
riodicidade destes fenémenos pode, inclusivamente, ser
superior ou inferior a um ano.

Regra de Hofmeister

Os meristemas reprodutivos comegam por diferenciar
a inflorescéncia; designam-se nessa fase por meristemas
da inflorescéncia. Em seguida, acomodam-se meriste-
mas florais na axila das folhas diferenciadas na inflores-
céncia, i.e., das brdcteas, por perda evolutiva nem sempre
presentes. Cada um destes meristemas, por sua vez,
produz uma flor. A produgao de flores marca a transfor-
macio dos meristemas da inflorescéncia em meristemas
florais. A diferenciagao das pegas florais (sépalas, pétalas,
estames e carpelos) segue, geralmente, a regra de Hof-
meister (Ronse De Craene 2010): os novos primérdios,
de qualquer uma das pegas dos érgaos da flor (cdlice,
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Figura 223. Microgametogénese. A) Micrésporo (grdo de pdlen uni-
nucleado). B e C) Estadios posteriores. D) Estadios de 2 células, célula
vegetativa (em cima) e generativa (em baixo). E e F) Célula generativa
afasta-se da parede e integra-se no citoplasma da célula vegetativa. G e
H) Divisdo da célula generativa. | e J) Divisdo da célula generativa no tubo
polinico. [Maheshwari 1950].

corola, androceu e gineceu), formam-se nos espagos mais
amplos disponiveis entre os primérdios mais préximos
ja diferenciados (Figura 222). Por esta razao, por regra,
a primeira sépala geralmente emerge no espago mais dis-
tante da brictea que axila a flor e, nas flores ciclicas, as
pétalas alternam com as sépalas e os estames alternam
com as pétalas.

ESPOROGENESE E GAMETOGENESE

Microsporogénese e microgametogénese

Estames com 4 sacos polinicos (tetrasporangiados),
2 sacos por teca, ¢ uma condi¢do ancestral nas angios-
pérmicas. Secundariamente, algumas familias tém apenas
uma teca e 2 sacos polinicos; e.g., Cannaceae e malva-
ceas Malvoideae e Bombacoideae. Os sacos polinicos sao
esporingios & (= microsporingios) porque a microspo-
rogénese, i.e., a formagio dos esporos & (= micréspo-
ros), desenrola-se no seu interior. Cada microsporéci-
to (microsporocyte) (= célula mae dos micrésporos ou
célula mae dos graos de pélen) dd origem, por meiose,
no interior dos sacos polinicos, a 4 micrésporos, todos
eles férteis. Os microspordcitos sao diploides; os micrés-
poros haploides. Apds a meiose, os micrésporos ficam,
temporariamente, aglomerados em tétradas (grupos de
4). Um grao de pélen é um micrésporo maduro. Os mi-
crospordcitos e os graos de pélen imaturos sio durante
algum tempo alimentados por um tecido especializado —
o tapetum — que reveste o 16culo do saco polinico (“Estru-
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tura e funcdo dos estames"). Os graos de pélen
geralmente dispersam-se individualizados.

Nas Ericaceae sio libertados em tétradas, em
algumas familias em grupos de dois (diadas)

e nas orquiddceas e nas Acacia (Fabaceae)

em massas de polen (poliadas). As plantas
produzem muito mais pélen do primérdios
seminais pela mesma razio que os animais
diferenciam mais espermatozoides do que nu
oosferas: o pélen é mével e os estigmas in-
fimos portanto a probabilidade de encontro
dos sexos estd positivamente correlacionada

com o nimero de graos de pélen libertados.

Nas angiospérmicas, a diferenciagao do
microgamet6fito  (microgametogénese)
resume-se a duas divisdes celulares sendo o
microgametofito constituido por apenas 3
células (Figura 223). Num primeiro passo,
o micrdsporo, protegido no interior de um
invélucro de esporopolenina em formagao, cinde-se por
mitose em duas células também haploides: a célula gene-
rativa'®" (generative cell) e a célula vegetativa (= célula
do tubo), esta dltima de muito maior dimensio. Em 70
% das angiospérmicas o pélen ¢é libertado sexualmente
imaturo, com duas células (pélen bicelular). Nos res-
tantes 30%, o pdlen ¢ libertado com trés células (pélen
tricelular) porque, ainda na antera a célula generativa
dd origem a duas células espermdticas (= gimetas J)
(Williams ez al. 2014). Nos graos de pélen bicelulares, a
divisao da célula generativa verifica-se mais tarde, aquan-
do do alongamento do tubo polinico no interior do esti-
lete da planta polinizada. As células espermdticas, pouco
depois da sua diferenciagao, sio incorporadas no citoplas-
ma da célula vegetativa.

Megasporogénese e megagametogénese

Nas angiospérmicas, uma célula do nucelo, por regra
localizada na camada imediatamente inferior a epiderme
do primérdio seminal imaturo, diferencia-se numa célula
esporogénica primdria, conhecida por célula arquespo-
rial (archesporial cell). Esta célula distingue-se das res-
tantes pelo tamanho, pelo citoplasma mais denso e pelo
nudcleo mais proeminente. Nas espécies com primérdios
seminais tenuicucelados, a célula arquesporial alonga-se
e polariza-se longitudinalmente dando origem a um me-
gasporécito (= célula-mae dos megdsporos). Nas an-
giospérmicas crassinuceladas, a célula arquesporial sofre
um mitose: a célula-filha situada no pélo calazal (oposto
ao micrépilo) converte-se num megasporécito, a célula-
-filha mais exterior diferencia-se na chamada célula pa-
rietal. A proliferagio da célula parietal adiciona camadas

[101] Também conhecida por célula espermatogénica (spermatogenous cell),
célula espermdtica, célula germinativa ou célula anteridial. Este tltimo termo
deve ser rejeitado porque pressupoe uma homologia, ndo demonstrada, com
um anteridio reduzido.
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Figura 224. Megasporogénese e megametogénese. Representagdo muito simplificada da
diferenciagdo do saco embrionario tipo Polygonum. A) Diferenciagcdo do megaspordcito;
B) meiose | do megaspordcito; C) Degeneragdo de 3 megdsporos e sobrevivéncia do me-
gdasporo calazal; C) saco embrionario tipo Polygonum maduro. Legenda: nu — nucela, ms —
megaspordcito, dm — megdsporos degenerados, fm — megasporo funcional, ii — tegumento
interno, oi — tegumento externo, fu — funiculo. [Adaptado de Reiser & Fischer 1993].

de células ao nucelo formando-se um primérdio crassi-
nucelado (Simpson 2006). Durante a megasporogéne-
se (megasporogenesis), o megaspordcito gera por meiose
origina 4 megdsporos. O destino dos quatro megdsporos
¢ varidvel, geralmente apenas sobrevive o megdsporo ca-

lazal (Figura 224-C).

O microgametéfito ¢ construido com duas mitoses;
trés mitoses separam o megasporo funcional do mega-
met6fito maduro. Estdo descritas para cima de dez se-
quéncias de desenvolvimento do saco embriondrio (=
gametdfito § ou megametéfito), ie., de tipos de mega-
gametogénese (Figura 224) nas angiospérmicas. Como
foi referido na secgao "Primérdio seminal", mais de 70 % das

angiospérmicas tém um saco embriondrio tipo Polygonum
constituido por 8 nucleos haploides e 7 células (Figura
153): (i) a oosfera, (ii) 2 sinergideas, (iii) uma célula
central cenocitica com 2 nucleos (niicleos polares) e (iv)
3 antipodas (Figura 224-B). Nas angiospérmicas basais,
o megagametéfito tem quatro células e quatro nucleos,
uma condi¢do interpretada como ancestral (Friedman &
Williams 2004). Outras variantes descritas na bibliogra-
fia sao elaboragoes evolutivas posteriores do saco embrio-
ndrio tipo Polygonum.

SISTEMAS DE REPRODUCAO

Defini¢io de sistema de reprodugao

Sob a designacio comum de sistema de reprodugio
discutem-se em seguida alguns aspectos da expressiao
sexual (= sistemas sexuais; sexual systems) e os sistemas
de cruzamento (breeding systems) tendo por referéncia
as plantas-com-flor. Na bibliografia, os sistemas de re-
produgio sio abordados com vérios niveis de detalhe e
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Figura 225. Sistemas sexuais. Dioicia em Silene latifolia (Cariophylla-
ceae). A) e B) flor &, n.b., antéforo (indicado por uma seta). C) e D) flor
Q. Monoicia em Musa x paradisiaca (M. acuminata x M. balbisiana)
(Musaceae) «bananeira» (Guiné-Bissau); n.b. frutos em formagdo, e
flores & na axila de grandes bracteas na extremidade distal da inflores-
céncia. [Fotos do autor].

Quadro 41. Sistemas sexuais das plantas-terrestres (Cruden & Lloyd 2005).

Figura 226. Sistemas sexuais. Monoicia em Musa x paradisiaca (M. acu-
minata x M. balbisiana) (Musaceae) «bananeira» (Guiné-Bissau); n.b.
frutos em formacio e flores J na axila de grandes bracteas na extremi-
dade distal da inflorescéncia. [Foto do autor].

Prefixo Homoicia Monoicia Dioicia
Sem prefixo Homoicia: [f. hermaf]  Monoicia: [f.d +f.9] Dioicia: [f.d] + [f.?] (Figura 225)
Andro- Andromonoicia**: [f.4 + f.hermaf]  Androdioicia: [f.J4] + [f.hermaf.] ou [£.&] + [f.d +f.Q]
Gino- Ginomonoicia**: [f.Q + f.hermaf.] Ginodioicia*: [f.Q] + [f.hermaf.] ou [f. 9] + [f.d +f.Q]
Tri- Trimonoicia**: [f.4 + f.Q + f.hermaf] Tridioicia*: [f.3] + [f. Q] + [f.hermaf] ou [£.J] + [£. Q] + [f.J + £.Q]

Legenda: [ ] —individuo; f. — flor; hermaf. — hermafrodita.

* em agronomia é frequente designar por ginoicas as cultivares apenas com flores femininas.
**As plantas poligamicas tém flores hermafroditas e flores unissexuais num mesmo individuo.

explicitados através de uma nomenclatura especializada,
infelizmente nem sempre consistente.

Sistemas sexuais

O sistema sexual expressa a distribuicdo dos érgaos
sexuais ao nivel do individuo, ou da populagao, de uma
dada espécie. No Quadro 41 estao resumidos os siste-
mas sexuais identificados por Cruden & Lloyd (2005)
no grande clado das plantas-terrestres. A monoicia e a
dioicia (Figura 225, Figura 226) evoluiram, de forma in-
dependente para promover a alogamia em muitos grupos
de plantas ancestralmente homoicas. ~70% das espé-
cies de angiospérmicas sio homoicas, 20% monoicas e
apenas 10% didicas (Geber er @/ 1999). A monoicia e
a dioicia sio menos frequentes na natureza porque en-

volvem custos energéticos muito elevados. Ao contrério
das plantas homoicas, uma parte significativa das flores
(plantas monoicas), ou dos individuos (plantas dioicas),
nao produz semente. A monoicia e a dioicia sio mais
comuns em regides dridas e noutros ambientes extremos
onde parecem atribuir mais vantagens adaptativas do que
nos climas mas benignos para a vida vegetal. Este padrao
¢ bem evidente na flora do SW de Angola. Outras formas
de expressio sexual reduzem os custos da monoicia e
da dioicia estrita mantendo niveis intermédios de alo-
gamia; e.g., diversas variantes da poligamia (individuos
com flores hermafroditas e flores unissexuais, Quadro
41), uma condi¢do muito frequente na Natureza. Vere-
mos, mais adiante, que as angiospérmicas desenvolveram
vérios mecanismos de promogio da alogamia alternativos
a monoicia e a dioicia.
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Os sistemas sexuais sdo particularmente diversos nas
cucurbitdceas. Os sete sistemas identificados nesta familia
variam em fungio de uma complexa interagio entre a ge-
nética e fatores ambientais. A melancia e muitas ab6bo-
ras (Cucurbita) cultivadas sio monoicas. As cultivares de
pepino podem ser monoicas ou exclusivamente ¢ (ginoi-
cas). As plantas exclusivamente ¢ sio substancialmente
mais produtivas do que as monoicas porque produzem
um pepino por flor, em contrapartida exigem solos muito
férteis e a presenca de plantas polinizadoras. A maioria
das cultivares de meloeiro sio andromonoicas ou trimo-
noicas. As primeiras flores do meloeiro sio J'; as flores
Q e/ou hermafroditas diferenciam-se nos ramos laterais
secunddrios ou tercidrios. O ramo primdrio geralmente
¢ podado (capado na terminologia popular) acima da
segunda folha verdadeira para acelerar a ramificagao e o
aparecimento de flores € ou hermafroditas, e dessa forma
antecipar e aumentar a producio de frutos.

Sistemas de cruzamento

Reconhecem-se dois tipos fundamentais de sistemas

de cruzamento:

* Autopolinizagido (= autofecundagao; self-pollina-
tion) — transferéncia de pédlen no interior de uma
flor, entre flores de um mesmo individuo ou entre
flores de individuos pertencentes a0 mesmo clone;

* Poliniza¢ao cruzada (= alogamia, xenogamia; cross-
-pollination) — transferéncia de pélen entre dois indi-
viduos distintos.

Nas plantas cultivadas propagadas vegetativamente
(e.g., drvores de fruto) a polinizagdo cruzada refere-se a
transferéncia de pélen entre plantas de diferentes cultiva-
res (de diferentes gendtipos).

A autopolinizagio tem dois subtipos:

* Geitonogamia (geitonogamy) — polinizagio de flo-
res com o pdlen oriundo de outras flores do mesmo
individuo;

* Autogamia'® (= polinizagao direta; autogamy) —
os primérdios seminais e o pdlen envolvidos na fe-
cundagio procedem da mesma flor.

Em condi¢oes naturais, a autopolinizacio e a poliniza-
¢ao cruzada raramente sdo perfeitas, tanto ao nivel do in-
dividuo como da populagao. Razanajatovo ez al. (2016),
a partir da literatura, avaliaram em 1752 espécies repre-
sentativas de todos os grandes grupos de plantas-com-flor
dois importantes indices: indice de autofertilidade!® e
indice de autocompatibilidade!*. O valor do {ndice de

[102] Na bibliografia, autogamia e autopolinizagio sio muitas vezes usados
como sinénimos. Esta imprecisdo deve ser evitada.

[103] Indice de autofertilidade (autofertility index) = n° de sementes (ou
frutos) obtidas em X flores isoladas dos agentes polinizadores/ n° de sementes
(ou frutos) em X flores artificialmente polinizadas com pélen alheio. As flores
sdo isoladas dos agentes polinizadores, por exemplo, com sacos de papel.
[104] Indice de autocompatibilidade (se/f-compatibility index) = n° de se-

mentes (ou frutos) obtidos em X flores autopolinizadas artificialmente/ n° de
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autofertilidade foi préximo de 0 ou préximo de 1, respe-
tivamente, em 25% e 12% das espécies. Quer dizer que a
polinizacio cruzada é perfeita, ou quase, em cerca de 1/4
das plantas-com-flor e que ca. de 1/8 das espécies prati-
cam a autopoliniza¢io. O indice de autocompatibilidade
seguiu um padrio similar. Portanto, a escala da espécie, a
distribuigao dos sistemas dos sistemas de cruzamento na-
tureza é continua e bimodal, com os dois méximos na po-
linizagao cruzada perfeita e na autopolinizagio perfeita.

A autogamia estd associada a ciclos de vida anuais ou
bienais, e a dreas de distribuigao significativas. As plan-
tas naturalizadas sao geralmente autogimicas. Entre as
plantas cultivadas, o grau de autogamia é elevado — por
definicao, <4% das sementes alogimicas — no trigo-mole,
na aveia, na cevada, no arroz, na ervilheira, no fejoeiro-
-comum, no linho e no trevo-subterraneo. O algodociro,
0 tomateiro e os pimentos sio maioritariamente auto-
gamicos (>4% de sementes alogimicas). As plantas le-
nhosas cultivadas sao, geralmente, alogAmicas e, por isso,
muito heterozigéticas (Hartmann ez a/. 2014b, "Vantagens
e desvantagens da reproducdo assexuada").

As familias de polinizagao cruzada perfeita apresen-
tam, frequentemente, mecanismos especializados de poli-
nizagao, flores zigomorficas e corola simpétala; e.g., Balsa-
minaceae, Orchidaceae e muitas Fabaceae. As plantas com
elevados niveis de autogamia geralmente tém corola ac-
tinomorfica e corola dialipétala (Lloyd & Schoen 1992).
Retomo estas correlacoes mais a frente.

Vantagens e desvantagens da polinizagao
cruzada

A polinizagio cruzada produz progénies superiores.
Por outras palavras, os descendentes de eventos de au-
topolinizacio sao, geralmente, mais débeis e produzem
menos semente do que os descendentes de cruzamentos
entre individuos nao aparentados. Geragoes sucessivas
de cruzamentos autogimicos podem conduzir uma li-
nhagem a extin¢do. Os efeitos detrimentais da autopo-
linizagdo e, implicitamente, as vantagens da poliniza¢ao
cruzada, sao uma poderosa for¢a evolutiva. Por isso, a po-
linizagdo cruzada ¢ francamente mais comum nas plan-
tas-com-semente do que a autopolinizagao.

Por detrds das vantagens da polinizagio cruzada (e dos
mecanismos que a promovem) estao trés conexoes causais
fundamentais (vd. Wright & Spencer 2010); a poliniza-
¢do cruzada:

* Desagrava os efeitos deletérios da depressiao endo-
gamica;
* Aumenta a probabilidade de sucesso de mutagoes

adaptativas:

* Incrementa a variagao genética a escala do individuo
(heterozigotia dos individuos) e da populagio (nas

sementes (ou frutos) em X flores artificialmente polinizadas com pélen alheio.
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componentes diversidade de alelos e heterogeneida-
de da sua abundincia relativa).

Admite-se que a manifestacio de genes deletérios re-
cessivos serd um dos mecanismos mais importantes [Vol.
II] da chamada depressiao endogimica, i.e., da redugio
do sucesso reprodutivo dos individuos e populacoes (fiz-
ness) causada pela autopolinizacio. A promogao da varia-
¢ao genética e do sucesso das mutagoes vantajosas acelera
as taxas evolutivas por adaptagio, aumenta o potencial
evolutivo de populagées e espécies e reduz a probabilida-
de da sua exting¢do. A polinizagao cruzada leva ainda mais
longe as vantagens da sexualidade. A natureza detesta a
perpetuacio da autofecundagcio, escrevia Darwin em 1876.

O simples facto de muitas plantas optarem pela au-
topoliniza¢io significa que polinizagio cruzada nem
sempre ¢é vantajosa. A polinizagio cruzada tem trés gran-
des desvantagens:

* Inseguranga reprodutiva — a inseguranca reproduti-
va das espécies alogdmicas agrava-se em populagoes
muito pequenas (e.g., ambientes insulares), em po-
pulagoes pouco densas (a probabilidade de encontro
dos sexos é proporcional a densidade populacional),
nos anos climaticamente muito desfavordveis ou
quando rareiam os polinizadores;

* Desmembramento de combinagoes génicas favord-
veis — particularmente prejudicial em ambientes ex-
tremos que exigem adaptagoes, e combinagoes géni-
cas, muito particulares; e.g., solos t6xicos derivados
de rochas ultrabésicas;

¢ Investimento em mecanismos energeticamente caros
— flores atrativas para polinizadores animais e a dioi-
cia s3o bons exemplos.

A autopolinizagao ¢é eventualmente proveitosa nas
condigbes em condi¢des muito particulares, como as
descritas no Quadro 42. A maior parte (ca. 63%) das
plantas-com-flor seguem uma solugio de compromisso,
conciliando, de diferentes modos, a autopolinizagio e a
polinizagdo cruzada (Razanajatovo et al. 2016).

PoLINIZACAO

Conceitos de biologia floral e de polinizacao

A hipétese de que as flores promovem a dispersio do
polen por intermédio de vetores externos — e.g., animais
ou vento — e que s6 assim podem ser compreendidas foi
originalmente formulada pelo botanico alemao Christian
Konrad Sprengel [1750-1816], em 1793. Até a publica-
¢ao de Sprengel, as flores eram vistas como uma criagao
divina dirigida 4 satisfacio dos sentidos da humanidade
(Vogel 1996). Sprengel é o fundador de uma nova disci-
plina da botanica, a Biologia Floral, que tem por objeto o
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Quadro 42. Condigdes favoraveis a autopolinizacdo [autores diversos]

Condigdo Comentarios/exemplos

Habitats muito estaveis Nestas condigdes a inovagdo genética nao é

determinante.

Habitats muito impre-
visiveis

A alogamia pode atrasar excessivamente a
polinizagdo incrementando os riscos de insu-
cesso reprodutivo; e.g., habitats ciclicamente
sujeitos a fogos ou condi¢cGes meteoroldgicas
extremas.

Habitats muito seletivos A alogamia pode acarretar um desmembra-
para as plantas que exi- mento de combinagdes génicas favoraveis di-
gem adaptagdes muito  minuindo o sucesso reprodutivo (fitness) dos
especializadas descendentes.

Espécies com ciclos de
vida muito curtos

Por exemplo, a terofitia (ciclo de vida anual)
incrementa a inseguranga reprodutiva ineren-
te a alogamia; uma sequéncia de anos maus
pode por em causa a sobrevivéncia de popu-
lagdes ou espécies.

Espécies de floragdo
precoce

Estas espécies enfrentam, geralmente, uma
elevada escassez de agentes polinizadores
animais e condi¢gGes meteoroldgicas desfavo-
rdveis para a fecundagdo.

Espécies com sistemas
de dispersao a longa
distancia

Teoricamente as plantas autogamicas sdo
melhores dispersores a longa distancia (e.g.
em ilhas oceanicas) porque uma planta é su-
ficiente para despoletar um evento de colo-
nizagdo.

Espécies adaptadas

a ocupar rapida de
habitats com grandes
quantidades de recur-
sos disponiveis

Produzir descendentes rapidamente é uma
estratégia vantajosa na captura recursos em
habitats ricos em recursos, livres de compe-
tidores diretos.

PopulagGes pequenas
e/ou com individuos
muito dispersos

A autopolinizagdo reduz a inseguranga re-
produtiva quando o numero de individuos
que podem trocar gametas entre si é muito
pequeno

Quando os poliniza-
dores animais sdo
escassos

Nestas condig¢des a autopolinizagdo reduz a
inseguranca reprodutiva. A escassez de poli-
nizadores é critica para os dispersores a longa
distancia.

funcionamento da flor enquanto estrutura promotora da
polinizacio e da reproduciao sexuada. A biologia floral
como disciplina da biologia evolutiva tem como patro-
no Ch. Darwin (1862, 1876). A biologia floral envolve
duas grandes dreas de estudo: os sistemas reprodugio e a
biologia da poliniza¢do. No ponto anterior estudaram-
-se os sistemas de reproducdo; em seguida abordo alguns
tépicos de biologia da polinizacio.

A polinizagao consiste na transferéncia de p6len entre
uma antera e um estigma nas angiospérmicas, ou entre
um saco polinico e a abertura micropilar nas gimnospér-
micas. Nao hd reprodugio sexual sem poliniza¢io. A for-
magdo de embrides nio sexuais — embrides apomiticos
e adventicios — por vezes também necessita do estimulo

provido pela germinagao estigmdtica do pélen ("Reprodu-
cdo assexuada"). A polinizagao deficiente é a maior causa
de insucesso reprodutivo nas plantas-com-flor. O papel

chave deste processo na evolugao da estrutura da flor e na
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biologia da reprodugio de plantas-com-semente permite
que, em ultima instincia, a flor seja interpretada como
adaptagio a polinizagio.

Modos de autopolinizagao

Recordo que se reconhecem dois tipos fundamentais
de sistemas de cruzamento: autopolinizagio e polinizagao
cruzada. A autopolinizagio ocorre em condigbes naturais
de quatro modos (Lloyd & Schoen 1992): (i) cleistoga-
mia; (ii) autogamia facilitada; (iii) autogamia auténoma;
e (iv) geitonogamia.

Cleistogamia

Nas angiospérmicas com flores hermafroditas, a aber-
tura das anteras (e a libertagio do pédlen) pode ocorrer
antes (nas flores cleistogimicas) ou depois da abertu-
ra das flores ao exterior (nas flores casmogimicas). A
antese faz-se pela deflexdo das pétalas e a concomitan-
te exposicao de anteras e estigmas ao exterior. As flores
cleistogdmicas tém uma morfologia especializada na au-
topolinizagio — nio fazem polinizac¢io cruzada; o nivel
de autopolinizagio nas flores casmogamicas ¢ varidvel. As
flores cleistogdmicas sdo, geralmente, pequenas, pouco
coloridas e sem odor nem néctar; permanecem fecha-
das ao exterior durante a polinizagio e as suas anteras
situam-se na proximidade dos estigmas. A diferenciacao
de flores cleistogimicas consome menos recursos do que
a produgio de flores casmogimicas porque o custo do
pélen e das estruturas para atrair polinizadores é muito
menor. Embora, na maioria das plantas, o pélen repre-
sente uma pequena parte da biomassa de todo o aparelho
reprodutivo, ¢ mais concentrado em nutrientes (e.g., N
e P) do que o perianto ou as sementes (Ashman 1994).

Foram identificadas pelo menos 693 espécies com
flores cleistogmicas, distribuidas por 50 familias (Culley
& Klooster 2007). As espécies ditas cleistogimicas tém,
num mesmo individuo, flores cleistogimicas e flores cas-
mogaimicas; na cleistogamia obrigatdria todas as flores
sao cleistogimicas (Culley & Klooster 2007). A vulgaris-
sima Portulaca oleracea (Portulacaceae) «beldroega» é um
caso excepcional, com linhagens de flores cleistogimicas
e outras de flores casmogamicas (Figura 227-A). O trigo-
-mole, o trevo-subterrineo e o amendoim sio plantas
cleistogdmicas obrigatérias. Nas gramineas casmogimi-
cas, as lodiculas separam as glumelas na antese; nas espé-
cies cleistogimicas a morfologia das lodiculas inviabiliza
esta fungdo. A cleistogamia obrigatéria caracteristica do
trevo-subterrineo implica que as suas populagdes naturais
sejam constituidas por linhas puras (Katznelson 1974) e
que as caracteristicas genéticas das cultivares comerciais
se mantém apds a sementeira. Pela mesma razio, a pro-
babilidade de ocorrerem trocas genéticas entre as popu-
lagoes indigenas e as cultivares melhoradas ¢ diminuto.
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Figura 227. Cleistogamia. Duas espécies com flores cleistogamicas: A)
Portulaca oleracea (Portulacaceae) «beldroega», B) Viola suavis (Vio-
laceae); n.b., flor casmogamica a esquerda, e cleistogdmica a direita.
[Fotos do autor].

Algumas espécies produzem flores cleistogimicas
e casmogamicas em diferentes fases do seu desenvolvi-
mento. Em muitas violetas (Viola, Violaceae), as primeiras
flores sdo grandes, alogAmicas e polinizadas por insetos;
um pouco mais tarde surgem umas flores mais pequenas,
cleistogamicas (Figura 227-B). A polinizagao cruzada é
um risco quando a primavera ainda estd a comegar e os
polinizadores escasseiam (as Viola sao das primeiras plan-
tas a florir na regido Holdrtica). As flores cleistogAmicas
sio um investimento reprodutivo seguro mas de md qua-

lidade.

Autogamia facilitada

Em muitas plantas-com-flor, o movimento dos po-
linizadores durante o trabalho de colheita de néctar e
pélen facilita a transferéncia do pélen antera-estigma no
interior da flor. A extensdo da autogamia mediada pelo
movimento dos insetos polinizadores depende da ocor-
réncia de mecanismos de autoincompatibilidade, ¢ da
sobreposi¢ao temporal e espacial de estigmas receptivos e
anteras maduras. Constatou-se ainda que a incidéncia da
autogamia facilitada ¢ maior nas nas flores visitadas por
comunidades diversas de polinizadores do que nas flores
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com relagoes mutualistas especializadas. Vejamos um im-
portantissimo exemplo: a flor zigomérfica.

A hipétese que melhor explica a evolugio recorrente
da zigomorfia a partir de flores actinomérficas propée que
a bilateralidade seleciona a comunidade de polinizadores,
e restringe o movimento dos polinizadores no interior
flor e 0 seu contacto com as fontes de pélen (Citerne ez al.
2010). As flores zigomorficas sdo visitadas por um leque
restrito de polinizadores, direcionam o seu movimento e
colocam o pélen em locais precisos do corpo dos insetos,
de acesso dificil quando os insetos se limpam. Quando
comparadas com as flores actinomorficas, as flores zigo-
morficas capturam mais pdlen coespecifico, enfrentam
menores riscos de autogamia facilitada e de oclusao do
estigma. Simultaneamente, o arrastamento do pdlen au-
menta (.4.), e cresce a probabilidade de polinizagao cru-
zada. Nas flores zigomérficas hd mais e melhor pélen para
fecundar os primérdios seminais, com todas as vantagens
que daf advém. Como explico no Vol. II, a zigomorfia
acelerou as taxas de especiagio e de diversificagio das
angiospérmicas (Sargent 2004). Interagoes planta-inseto
aparentemente tdo simples explicam o tremendo sucesso
da zigomorfia nas plantas-com-flor e, em parte, o préprio
sucesso das angiospérmicas no d4mbito das plantas-com-
-semente. A evolugio recorrente da simpetalia provavel-
mente envolveu mecanismos evolutivos similares

Autogamia autonoma

Entende-se por autopolinizagao auténoma a auto-
poliniza¢io espontinea causada pela proximidade espa-
cial de anteras deiscentes e estigmas receptivos. Difere da
autogamia facilitada por nio envolver vetores. Quando
ocorre antes da 4ntese — por exemplo em condigées cli-
miticas desfavordveis 4 abertura das flores (e.g., tempo
frio com tempo inublado) — a autogamia auténoma
assemelha-se a cleistogamia. Nao esquecer que as flores
cleistogAmicas se distinguem por possuirem adaptagoes
particulares. A autogamia auténoma incrementa o suces-
so reprodutivo quando, por alguma razio, a polinizagao-
-cruzada falha. Em algumas plantas movem-se partes da
flor no final da Antese para facilitar a autopolinizagao.
Por exemplo, a queda das corolas com estames epipétalos
proporciona o contacto entre anteras ¢ estigmas em al-
gumas espécies (Hagerup cit. Lloyd & Schoen 1992). A
explicagao da abundancia da epipetalia na natureza talvez
passe por aqui.

Geitonogamia

A geitonogamia tem as propriedades ecoldgicas da
polinizacdo cruzada (e.g., intervencio de polinizado-
res animais e a exposi¢ao aos mesmos condicionalismos
meteoroldgicos da alogamia) e as caracteristicas genéti-
cas da autogamia (e.g., risco de depressao endogimica)
(Lloyd & Schoen 1992). A 4ntese simultinea, total ou
parcial, das flores de um individuo ¢ um pressuposto da
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Figura 228. Constancia floral e arrastamento do pélen. Abelha a polini-
zar Erica australis (Ericaceae). A abelha é um polinizador particularmente
eficiente porque além de demonstrar uma elevada consténcia floral, tem
uma morfologia que promove o arrastamento do pdlen (e.g., abundan-
tes pelos dispersos pelo corpo). [Cortesia de Luis Miguel Moreira].

geitonogamia. A separagdo espacial de estigmas e estames
(hercogamia, #.7.) nio influi na geitonogamia. A proba-
bilidade da geitonogamia é maior nas plantas isoladas
distantes de outras plantas em flor, ou nas plantas que
combinam, de diferentes formas, muitas flores grandes e
vistosas, ricas em néctar. Aprofundemos um pouco mais.
Quando as distincias entre plantas sio grandes, os custos
energéticos das deslocagoes aumentam e as abelhas ficam
retidas nas poucas flores que tém 2 sua disposicao (Waser
1986). A flores grandes e vistosas focam a atengao dos
polinizadores porque estas caracteristicas sdo frequente-
mente tomadas pelos polinizadores como um indicador
da dimensio das recompensas (Delph 1996). A preferén-
cia por flores grandes poderd também estar relacionada
com a fraca resolugio dos olhos compostos dos insetos
(Chittka & Raine 20006). Foi também provado que (i)
o tempo de permanéncia de um polinizador numa flor
¢ proporcional a quantidade de recompensa em néctar
e (ii) que quanto maior a recompensa menor a distin-
cia percorrida e menor a probabilidade mudar de planta
(Kadmon & Shmida 1992). Para as plantas é vantajoso
atrair polinizadores, mas quanto maior a atratividade das
flores maior o risco de geitonogamia. Este trade-off evolu-
tivo teve um enorme impacto na evolugio da morfologia

e da fisiologia da flor.

A geitonogamia ¢, provavelmente, o modo de auto-
polinizacdo mais comum na natureza (Lloyd & Schoen
1992). Nas plantas autocompativeis, a geitonogamia seria
ainda mais comum se os insetos polinizadores nao parti-
lhassem o hébito, ainda nio explicado, de visitar uma pe-
quena fragio das flores disponiveis num individuo e em
seguida mover-se para outra planta vizinha (Kadmon &
Shmida 1992). Em condigbes naturais, a geitonogamia
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¢ mitigada por outros dois mecanismos ao nivel do po-
linizador: (i) o arrastamento do pdlen e a (ii) constancia

floral.

Ainda que os polinizadores polinizem sequencialmen-
te vdrias flores na mesma planta, o pélen proveniente de
outros individuos antes visitados nao se esgota imediata-
mente (Marshall & Ellstrand 1985). Designa-se este fe-
némeno por pollen carryover, traduzivel em arrastamen-
to do pélen. Por conseguinte, dentro de determinados
limites, a permanéncia de um inseto nas flores de um
dado individuo nao impossibilita a polinizagao cruzada.
Alids, o arrastamento do pélen é uma pré-condigao para
a coevolucio polinizadores-plantas polinizadas e para a
evolugio de sistemas de promogao da alogamia.

Por causas que adiante se explicam ("Polinizacdo"), os
casos extremos de dependéncia entre planta-polinizador
$40 raros na natureza; a maior parte das plantas sio visi-
tadas por comunidades de polinizadores mais ou menos
generalistas. Constatou-se, no entanto, que muitos po-
linizadores, e em particular a abelha-doméstica (Figura
228), mostram uma elevada constancia floral (floral
constancy)'1%), je., tém tendéncia a visitar flores da
mesma espécie ao longo de uma jornada de colheita de
néctar e pélen rejeitando, eventualmente, flores mais
ricas em recompensas (Waser 1986). Consequentemen-
te, o pdlen coespecifico, arrastado de flor em flor, e entre
plantas da mesma espécie, nao se dilui com o pélen pro-
veniente de outras espécies. E, aten¢io, muito importan-
te, os riscos de oclusao do estigma com poélen de outras
espécies ¢é também menor (o pélen de outras espécies
pode ser tanto que ndo hd espago para a germinagio do
polen coespecifico). Portanto, as abelhas das colmeias
introduzidas para polinizar cebolas hibridas ou pomares
de amendoeiras, por exemplo, nio se distraem com ervas
daninhas nem com os arbustos das sebes. Estao publi-
cadas vérias teorias para explicar a constancia floral. Os
autores da hipétese do investimento em aprendizagem
(learning investment hypothesis) defendem que a mudanga
de espécie exige um periodo de aprendizagem por parte
do polinizador, com assinaldveis perdas de eficiéncia. Os
custos energéticos da mudanca de espécie serdo, por sua
vez, agravados por limitagoes cognitivas dos polinizado-
res (a memoria de experiéncias passadas com outras flores
¢ limitada nos insetos) (Chittka ez 2/ 1999). A tendén-
cia para mudar de planta, o arrastamento do pélen e a
constancia floral, entre outros mecanismos, ajudam a ex-
plicar por que razao tantas espécies investem em flores
muito atrativas ou em inflorescéncias densas com muitas
flores, e/ou produzem grandes quantidades de néctar
(Robertson 1992). As vantagens de cativar polinizadores
sobrepéem-se aos risco de geitonogamia ou de oclusio
do estigma.

[105] Atengio: nao confundir constincia floral com a preferéncia de determi-
nadas espécies de polinizadores por determinados tipos de flores.
[106] A designagio fidelidade floral é as vezes usada com o mesmo significa-

do.
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Figura 229. Hercogamia e dicogamia. (A) Anteras dorsifixas extrorsas
mais compridas que o pistilo em Lilium martagon (Liliaceae). (B) Espi-
gas de Plantago lanceolata (Plantaginaceae), uma espécie protoginica.
[Fotos do autor].

Teoricamente, os riscos de geitonogamia sdo maiores
nas plantas de grande dimensao (e.g., em drvores). Foi de-
monstrado em amendoal que as trocas de p6len mediadas
pelas abelhas ocorrem, maioritariamente, entre flores da
mesma drvore ou entre drvores adjacentes pertencentes a
mesma cultivar (Jackson 1996). Consequentemente, nos
pomares de fruteiras autoincompativeis (2.7.) é preciso o
maior cuidado na propor¢io entre cultivares base (diri-
gidas a produgio de fruto) e cultivares polinizadoras, e
na sua disposi¢io espacial. A propor¢io de drvores po-
linizadoras, e a proximidade destas a cultivar base, tem
de ser bem maior nas plantas entoméfilas do que nas 4r-
vores autoincompativeis polinizadas pelo vento, como a
nogueira. O elevado risco de geitonogamia nas drvores
explica a elevada frequéncia de drvores monoicas e dioicas
(em relago as plantas de menor porte) em muitas regioes

do globo.

Polinizagao cruzada

Em condicoes naturais, os estigmas das flores nao
especializadas sao polvilhados com uma mistura hetero-
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génea de pélens de diferentes proveniéncias, na qual ge-
ralmente preponderam pélens coespecificos. Pese embora
a agdo dos mecanismos explicados no ponto anterior,
nestas plantas, cativar os polinizadores com uma profu-
sao de flores e gordas compensas garante o abastecimento
em pdlen mas incrementa a probabilidade de autopoli-
nizagio. Consequentemente, a selecdo trabalhou, em
muitos grupos de plantas, mecanismos de promogao da
alogamia de modo a elevar a incidéncia da polinizagao
cruzada.

De acordo com o que ficou dito nos pontos ante-
riores, a autopolinizagio ¢ facilitada pela hermafroditia,
actinomorfia, flores/inflorescéncias muito atrativas, cleis-
togamia, auséncia de estruturas que isolem os estigmas
das anteras, proximidade entre as anteras e o pistilo, deis-
céncia introrsa, maturacao simultinea dos érgéos sexuais
Q e d, e auséncia de mecanismos de incompatibilidade.
A promogao da alogamia nas angiospérmicas envolve, em
diferentes conbinacoes, diversos mecanismos classificd-
veis do seguinte modo: a (i) expressio sexual, a (ii) zigo-
morfia, os (iii) mecanismos espaciais (hercogamia), (iv)
mecanismos temporais, os (v) sistemas de autoincompa-
tibilidade e os (vi) sistemas de polinizagio. A expressao
sexual e a zigomorfia foram estudadas anteriormente; os
sistemas de polinizagio sio abordados um pouco mais
a frente ("Vetores e sistemas de polinizacdo"). Segue-se uma

curta ana'lise dOS quatro mecanismos restantes.

Mecanismos espaciais e temporais de promogio da alo-
gamia

A hercogamia"””’ consiste na separagio espacial de
estigmas e estames. Varios mecanismos promovem esta
separagdo, por exemplo, (i) a presenca de estruturas fi-
sicas especiais (e.g., hipanto nas rosiceas ou rostelo nas
flor das Orchidaceae «orquideas»), (ii) estames e pistilos
de diferente tamanho ou (iii) anteras deiscentes para o
exterior (anteras extrorsas); e.g., Lilium (Liliaceae) dlirios
e acucenas» (Figura 229-A).

Os mecanismos temporais de promocio da alogamia
atuam separando, agora no tempo, a deiscéncia das ante-
ras dos estigmas receptivos. Na bibliografia reconhecem-
-se dois tipos principais destes mecanismos: (i) alteragao
ontogénica de sexo, e a (ii) dicogamia. A alteragao on-
togénica de sexo consiste na produgio de flores unisse-
xuais de sexo distinto ao longo do ciclo fenoldgico; e.g.,
iniciagio do ciclo fenolégico com flores &, mais tarde
substituidas por flores @ (e.g., muitas cucurbitdceas). O
termo dicogamia refere-se ao desfasamento temporal na
maturagio dos 6rgios sexuais @ e ¢ em flores hermafro-
ditas. Na Natureza correm dois tipos de dicogamia:

* Protandria — intese anterior 4 maturagao dos estig-
mas; e.g., Asteraceae e a maioria das Lamiaceae;

[107] Num sentido cldssico a hercogamia refere-se a presenca de dispositivos
especiais que impedem a autopolinizagio.
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Figura 230. Transferéncia do pdlen em Salvia pratensis (Lamiaceae).
Representacdo da secgdo longitudinal da flor. A) Sistema de alavanca dos
estames. B) Estames de uma flor jovem pressionados por um poliniza-
dor; o inseto liba néctar na base do tubo da corola a0 mesmo tempo
que é carregado com pdlen no dorso. C) Flor mais velha funcionalmente
feminina (estames ndo representados da figura). [Meeuse & Morris cit.
ClaRen-Bockhoff et al. 2004].

* Protoginia — estigmas receptivos antes da 4ntese;
e.g., Plantago (Plantaginaceae) (Figura 229-B).

A protandria é mais frequente do que a protoginia.
Para a dicogamia ser eficaz ¢ necessdrio que todas as flores
de uma mesma planta libertem pélen em simultineo, ou
quase.

Nas labiadas evoluiram vdrios sistemas mecAnicos
muito elaborados de polinizagao (Figura 233-E, Figura
230). Por exemplo, no género Salvia (Lamiaceae) «salvia»
— uma espécie melitéfila — os estames desenham um pe-
quena alavanca apoiada num fulcro (Figura 157-C)). A
pressao realizada pelos apideos polinizadores na base dos
estames das flores jovens movimenta a alavanca, e obriga
as anteras a rogarem e a depositarem pélen no dorso do
inseto, uma regiao do corpo de dificil limpeza. Nas flores
mais velhas, os estames deixam de reagir 4 pressio e o
estilete encurva-se; os insetos que aterrem no ldbio in-
ferior em busca de néctar, impelem o movimento do es-
tilete que rogard no seu dorso (Claflen-Bockhoff ez al.
2004). As flores das Salvia siao protandras, i.e., as flores
mais jovens so funcionalmente & e as mais velhas fun-
cionalmente ¢.

Sistemas de autoincompatibilidade

Nas plantas com sistemas de autoincompatibilidade
(plant self-incompatibility systems) os pistilos sao capazes
de distinguir o seu préprio pélen do de outros individuos
nao aparentados. Os individuos portadores de combina-
¢Oes genéticas incompativeis nao produzem sementes, ou
esta produgdo ¢ escassa e de fraca qualidade, porque a
germinagao estigmdtica do pélen, o crescimento do tubo
polinico, a fertilizagio dos primérdios seminais ou o de-
senvolvimento do embrido sio neutralizados pela planta
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Quadro 43. Exemplos de autoincompatibilidade gametofitica e espo-
rofitica.

Tipo Exemplos

Autoincom- Planta dadora de pélen S1S2 x planta recetora de pdlen

patibilidade S1S2 — grdos de pdlen S1 ou S2 — todos os tubos poli-

gametofitica nicos bloqueados — ndo ocorre formagdo de semente.
Planta dadora de pdlen S1S2 x planta recetora de po-
len S1S3 — grdos de pdlen S1 ou S2 — S1 bloqueado,
S2 formagdo de tubo polinico — descendéncia S251 e
S2S3.
Planta dadora de pdlen S1S2 x planta recetora de pdlen
S35S4 — graos de pdlen S1 ou S2 — todos os tubos po-
linicos potencialmente vidveis — descendéncia S1S3,
S1S4, S2S3 e S254.

Autoincom- Planta dadora de pdlen S1S2 x planta recetora de pdlen

patibilidade S1S2 > grdos de pdlen S1 ou S2 mas com expressdo

esporofitica simultanea dos dois alelos > tubos polinicos bloquea-

dos -> ndo ocorre formagdo de semente.

Planta dadora de pdlen S1S2 x planta recetora de pdlen
S1S3 — grdos de pdlen S1 ou S2 mas com expressao
simultanea dos dois alelos — tubos polinicos bloquea-
dos — ndo ocorre formagdo de semente.

Planta dadora de pdlen S1S2 x planta recetora de pdlen
S354 — grdos de pdlen S3 ou S4 mas com expressao
simultdnea dos dois alelos — todos os tubos polinicos
potencialmente vidveis — descendéncia S1S3, S154,
S2S3 e S254.

recetora. As plantas hermafroditas autoincompativeis
dizem-se também autoestéreis; as plantas autogdmicas e
geitonogimicas sio, necessariamente, autocompativeis
(= autoférteis).

Os sistemas autoincompatibilidade repartem-se por

dois grandes tipos (Kao & Tsukamoto 2004):

(i) Sistemas de autoincompatibilidade heteromér-
fica — aliam um mecanismo fisiolégico a um mecanismo
morfoldgico de prevengao da autopolinizagio;

(ii) Sistemas de autoincompatibilidade homomér-
fica — 0 mecanismo fisiolégico de autoincompatibilidade
nio tem uma expressio morfolégica.

A heterostilia ¢ de longe 0 mecanismo morfoldgico
com mais frequéncia associado a autoincompatibilidade
heteromorfica; e quase todas as plantas heterostilicas sao
autoincompativeis. Nas populacoes das espécies hete-
rostilicas coabitam dois (distilia) ou trés (tristilia) tipos
morfolégicos de flor, que condicionam as trocas de ga-
metas entre individuos. Nas plantas distilicas coexistem
individuos com flores de estames longos e pistilo curto, e
individuos com flores de estames curtos e pistilos longos
(Figura 231). As polinizacdes compativeis verificam-
-se apenas entre individuos com anteras e estigmas do
mesmo comprimento. A distilia ocorre, por exemplo, em
Primula (Primulaceae), Lithodora (Boraginaceae) «prima-
veras» e Linum usitatissimum (Linaceae) linho». A tris-
tilia, nao discutida neste texto, observa-se em Lythrum
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Pélen originario de uma planta S152

S1 S1 82 S1 82

Estigma Q ; ‘

Estilete

5182 5183 S354

Gendtipo do pistilo

Pdlen originario de uma planta S152

S1 S2 S1 82 S1 82
Estigma Q , ! ’
Estilete

S182 S183 ou S283 S384

Gendtipo do pistilo

Figura 232. Sistemas de autoincompatibilidade. A) Autoincompatibili-
dade gametofitica. B) Autoincompatibilidade esporofitica. [Original ins-
pirado em diversas fontes].

Estigma

Anteras

Figura 231. Distilia em Primula acaulis (Primulaceae). [Foto do autor].

salicaria (Lythraceae) «salgueirinha» e Oxalis sp.pl. (Oxa-
lidaceae), entre outras espécies.

Nas angiospérmicas sio muito frequentes dois siste-
mas de autoincompatibilidade homomorfica, regulados
por um unico locus (locus S) polimérfico (alelos S1, S2,
S3, etc.) (Quadro 43, Figura 232)!"%. Na autoincompa-
tibilidade gametofitica apenas um dos alelos da planta
mie dos gimetas masculinos é expresso no pélen. Para
haver producio de sementes é preciso que o alelo pre-
sente no grao de pdlen esteja ausente da planta que o

[108] As gramineas apresentam um sistemas de autoincompatibilidade game-
tofitica com dois /oci (Baumann et /. 2000).



Manual de Boténica

Quadro 44. Sistemas de polinizagdo
Tipo Descri¢dao
Tipos maiores

Polinizagdo aneméfila Polinizagdo pelo vento.

Polinizagdo hidroéfila Agua como vetor de polinizagdo.

Polinizagdo zoéfila Polinizagdo por animais

Tipos de polinizagdo bidtica ou zodfila

Polinizacdo entomdfila Polinizagdo por insectos.

Polinizagcdo ornitofila Polinizagdo por aves.

Polinizagdo quiropteréfila  Polinizagdo por morcegos.

Polinizacdo malacéfila Polinizagdo por caracéis.

acolhe. Este tipo de incompatibilidade é frequente nas
familias Fabaceae, Papaveraceae, Poaceae, Rosaceae e Sola-
naceae. Na autoincompatibilidade esporofitica a pro-
ducio de sementes é barrada quando qualquer um dos
genes presentes no dador de pdlen estd presente na planta
polinizada. Embora o gametéfito &' seja haploide, neste
sistema ambos os alelos (caso a planta seja heterozigética)
do esporéfito que cede o pélen estdao expressos no pélen.
A autoincompatibilidade esporofitica ¢ frequente nas As-
teraceae, Betulaceae, Brassicaceae e Convolvulaceae.

Os sistemas de autoincompatibilidade sao exclusivos
das angiospérmicas — 7.4. que a selegio dos tubos polini-
cos ¢é realizada por um tecido esporofitico (2n) feminino,
constituido pelos tecidos do estigma e do estilete, ausente
nas gimnospérmicas. Foi sugerido que além da protegao
dos primérdios seminais, a evolugio de carpelos fecha-
dos ¢ uma consequéncia das vantagens seletivas atribui-
das pelos sistemas de autoincompatibilidade, enquanto
mecanismo de promogio da polinizagio cruzada (Zavada
& Taylor 1986). Foi também sugerido que a dicogamia
ou os sistemas de autoincompatibilidade foram um pré-
-requisito para a evolugio de estrébilos bissexuais, dos
quais a flor é o melhor exemplo (Batman ez al. 2011), e
que os sistemas de autoincompatibilidade contribuiram
para a radiagio das angiospérmicas no Cretdcico (Zavada
& Taylor 1986).

Os sistemas autoincompatibilidade tém grande im-
portancia prdtica agricola, sobretudo em arboricultura.
Os pomares comerciais concentram o mesmo clone (ge-
nétipo) em vastas dreas por razdes econdmicas; e.g., di-
minui¢do dos custos de colheita e processamento, e dos
tratamentos fitossanitdrios. Para aumentar a produtivida-
de e a qualidade dos frutos usam-se cultivares poliniza-
doras, compativeis e de floragdo coincidente com o clone
comercial (cultivar base); e.g., em macieira, pereira e
amendoeira.
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Figura 233. Sistema de polinizacdo. A) A Brugmansia sanguinea (Sola-
naceae) é polinizada por beija-flores (ornitofilia), porém a maior parte
das espécies do género serve-se de borboletas noturnas (falaenofilia),
libertando um forte odor ao entardecer. B) Miofilia em Amorphophallus
rivieri (= A. konjac) (Araceae); a inflorescéncia desta aracea proveniente
do E da Asia liberta um odor desagradavel que atrai moscas polinizado-
ras; o género Amorphophallus inclui a planta com a maior inflorescén-
cia ndo ramificada do mundo, o A. titanum. C) Flores quiropterdfilas de
Ceiba pentandra (Malvaceae, Bombacoideae). D) Inflorescéncia & de
Salix atrocinerea (Salicaceae), uma planta anemofila. E) O Rosmarinus
officinalis (Lamiaceae) «alecrim» é polinizado por abelhas e insectos
afins (melitofilia); a flor da imagem é funcionalmente . [Fotos do autor].

Xenia e metaxenia

Foi demonstrado que a polinizagio cruzada pode au-
mentar a produgdo e a qualidade de frutos e sementes
em plantas autocompativeis, cultivadas ou nao domesti-
cadas. O efeito da origem do pélen nas caracteristicas de
frutos e semente divide-se em dois tipos: xenia e metaxe-
nia (Denney & Martin 1990). A xenia refere-se ao efeito
do pdlen nas propriedades do embrido e do endosperma,
i.e., nas partes do didsporo produzidos a partir de uma
singamia. A metaxenia compreende os efeitos do pdlen
no fruto ou nas partes de origem maternal da semente
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(tegumento e perisperma). Por exemplo, foi provado que
a qualidade do pélen afeta a cor dos citrinos, castanhas,
uvas, magas, di(’)spiros e péras, o teor em agucares € o
didmetro de magas e péssegos, e as datas da maturagio
do algodoeiro, pistichio (Denney 1992). Embora o pes-
segueiro seja uma planta autogimica, s6 ¢ possivel obter
boas produgées promovendo a polinizagao cruzada com
a cooperacio de abelhas polinizadoras. As cultivares au-
tocompativeis de amendoeira também beneficiam da
presenca de abelhas (Torre Grossa et al. 1994). Nestas
espécies a alogamia aumenta o vingamento (reten¢do dos
frutos apés a fecundacio).

Vetores e sistemas de polinizacao

Depois de maturados, os graos de pélen disseminam-
-se em tétradas!'”, aglomerados em ndimero varidvel
(e.g., polinidias das orquiddceas) ou isoladamente (con-
di¢io mais frequente). Nas flores autogimicas, o pélen
acede ao estigma por gravidade (condigao mais frequen-
te), pelo contacto direto das anteras com os estigmas ou
¢ transportado no interior da flor pelo vento ou por ve-
tores animais (autogamia facilitada). A polinizagao cru-
zada depende da agio de vetores polinicos (= agentes
polinicos)''”. O conceito de sistema de polinizagio (=
mecanismo de polinizacao, polination systems) expressa
a estratégia de polinizagdo evolutivamente adquirida pela
planta polinizada. Os sistemas de polinizacio sio classi-
ficados em fungio do vetor polinico (Quadro 44, Figura
233).

Polinizacdo bidtica

87,5% das espécies de angiospérmicas sao polinizadas
por animais — polinizagao biética (= polinizacio zoéfila,
biotic pollination). A porporcio de espécies polinizadas
por animais aumenta de cz. de 78% nas regioes de clima
temperado para 94% nos trépicos (Olerton ez al. 2011).
A razao do declinio da poliniza¢io abiética (sobretudo
pelo vento) nas regides tropicais nio é conhecida. Nas re-
gides tropicais sao também mais frequentes plantas com
tipos especializados de polinizagio; e.g., plantas poliniza-
das por um unico tipo funcional de polinizador, como
sejam as aves ou de esfingideos (borboletas da familia

Sphingidae) (Olerton et al. 2011).

A polinizagao biética envolve, geralmente, uma rela-
¢ao mutualista, 7e., uma interagao biolégica com vanta-
gens reciprocas: o vetor animal recebe uma recompensa
alimentar em troca do servigo polinizagao. As recompen-
sas alimentares repartem-se por trés tipos:

* Néctar — o néctar ¢ essencialmente uma fonte de
energia para os polinizadores; a concentragio em
agucar do néctar estd correlacionada com o tipo de

[109] Grupos coesos com 4 graos de pélen, descendentes do mesmo micros-
pordcito.

[110] Polinicos ou de polinizagio.
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Figura 234. Guias nectariferas. Caltha palustris (Ranunculaceae), foto-
grafia no espetro visivel (A) e ultravioleta (B) (http://www.naturfotograf.
com/UV_CALT_PAL.html); n.b. marcas ultra. C) No Iris subbiflora (Irida-
ceae), um endemismo calcicola lusitano, os insectos aterram numa das
trés tépalas externas, para ndo escorregarem apoiam-se nos pélos e
seguem as guias nectariferas que apontam o centro da flor.

polinizador;

* Pélen — o pélen fornece proteinas; algumas espécies
produzem dois tipos de pélen, um tipo vidvel e um
segundo tipo estéril mais agraddvel para os polini-
zadores;

* Pecas da flor — o consumo de pegas da flor estd as-
sociado a relagdes mutualistas pouco evoluidas (e.g.,
polinizagio cantaréfila de muitas magnoliideas); os
estames s20 as pegas mais consumidas.

As plantas dependentes de sistemas de polinizacio
bidtica servem-se de sinais visuais, olfativos ou tdcteis
para publicitar a sua presenca junto da comunidade de
vetores animais. Os sinais visuais expressam-se no pe-
rianto (e.g., pétalas coloridas das Liliaceae, pétalas com
marcas e pélos nos /ris e guias ultravioletas em Caltha
[Ranunculaceae], Figura 234), estames (e.g., estames co-
loridos das Myrtaceae ¢ Mimosoideae e estaminédios de
Zingiberaceae e Cannaceae) ou na inflorescéncia (e.g., in-
florescéncias comosas de Lavandula [ Lamiaceae] «rosma-
ninhos» (Figura 126-B). Os osméforos, normalmente se-
diados no perianto (e.g., na coroa dos Narcissus), libertam
substancias voldteis — sinais olfativos — de composicao
quimica varidvel consoante as espécies polinizadoras; e.g.,
odores doces para atrair abelhas, ou semelhantes a pro-
tefnas em decomposicio (odor a carne podre) para atrair
moscas. Os sinais tdcteis envolvem, por exemplo, linhas
de pelos ou papilas. As chamadas guias nectariferas sao
sinais peridnticos, visuais e/ou tdcteis, que fazem uma si-
nalizacio de proximidade da localizagao das recompensas
em néctar e, desse modo, encaminham os insetos na sua
diregao (Figura 234-C).

A presenga desta elaborada e energeticamente cara si-
nalizagio pressupde que (i) os polinizadores sio capazes
de a ler, interpretar e memorizar, e que (ii) geralmente
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Quadro 45. Sindromes de polinizagdo (fontes bibliograficas diversas).

Sistema de
polinizagdo

Anemofilia -
polinizagdo
pelo vento

Morfologia da flor (sindrome de polinizacdo)

Flores numerosas, pequenas, nuas, frequentemen-
te unissexuais e com poucos primérdios seminais
(uniovuladas em muitas espécies); estames com

Pélen, odor e néctar

Pélen produzido em grande quantidade;
grdos de pdlen pequenos, leves e isolados.
Flores sem odor nem néctar.

filetes longos; estigmas de grande superficie.

Hidrofilia — po-
linizagdo pela
agua

Ornitofilia —
polinizacdo por
aves

Flores pequenas e inconspicuas (submersas ou flu-
tuantes); estigmas de grande superficie, por vezes
flutuantes.

Flores de cores vivas, geralmente vermelhas, acti-
nomorficas, tubulosas e com pétalas distalmente
recurvadas; ovério frequentemente lenhoso. An-

tese diurna.

Quiropterofilia
- polinizag¢do
por morcegos.

Flores de cores mortas (brancas, acastanhadas,
etc.), robustas, longamente pedunculadas, gran-
des, acampanuladas e estames e estigmas excertos
ou entdo flores pequenas e agrupadas em inflores-

céncias densas. Antese noturna.

Entomofilia -
polinizagdo por
insectos.

Perianto bem diferenciado e colorido, por vezes si-
mulando formas 9 (e.g., labelo das Orchidaceae),
Localizagdo das recompensas de modo a obrigar ao
contacto entre inseto e estames e/ou estigma, e.g.
nectarios quase ocultos no fundo da flor.

Produgdo de muito pdlen; graos de pdlen
pequenos, por vezes flutuantes. Flores
sem odor nem néctar.
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Exemplos

Quercus, Salix «salgueiros», Betula
«bidoeiros».

Em Vallisneria (Hydrocharitaceae) o
pdlen navega na superficie da agua;
em Zostera (Zosteraceae) e em outras

plantas marinhas flutua no interior
na massa de agua.

Sem odor ou pouco odoriferas. Néctar Fuchsia
produzido em maior quantidade do que

nas flores entomdfilas.

Odor desagradavel (e.g., cheiro a rango).
Néctar abundante.

Produgdo de pouco pdlen; grdos de pdlen
grandes, frequentemente pegajosos, or-
namentados e aglomerados em massas.
Odor mais ou menos intenso, variavel com
o grupo de insectos polinizadores. O néc-
tar é a recompensa mais importante.

Quadro 46. Sindromes de polinizagdo entomdfila (fontes bibliograficas diversas).

Tipos

Melitofilia —
polinizacdo por
abelhas (Apis me-
llifera) e espécies
afins (e.g., abelhas
solitarias, abelhdes
[gén. Bombus])

Psicofilia —
polinizagdo por bor-
boletas diurnas

Falaenofilia —
polinizagdo por
borboletas noturnas

Miofilia —
polinizagdo por
moscas

Cantarofilia —
polinizagdo por
coledpteros

Caracteristicas do insecto-
-vetor

As abelhas ndo véem o verme-
lho, em contrapartida véem
o ultravioleta (UV). Armadu-
ra bucal de média dimensdo
capaz de lidar com alimentos
sélidos e liquidos. Geralmente
visitam repetidamente a mes-
ma espécie de planta.

Insetos diurnos; boa visdo e
pouco olfato; véem o verme-
lho. Armadura bucal longa e
tubulosa, adaptada a aspiracdo
de liquidos.

Insetos noturnos; bom sentido
do olfato, por vezes com ca-
pacidade de voo imobilizado
(fam. Sphingidae). Armadura
bucal longa e tubulosa, adap-
tada a aspiragdo de liquidos.

Atraidos por carne em decom-
posi¢do (sapromiofilia). Arma-
dura bucal curta preparada
para absorver liquidos ou sé-
lidos previamente liquefeitos.

Armadura bucal pouco espe-
cializada de tipo triturador.
Polinizadores pouco especiali-
zados; alimentam-se indiscri-
minadamente de vdrias partes
da flor.

Caracteristica da flor (sindrome de polinizagao)

Flores de cores vivas, frequentemente amarelas ou azuis, se verme-
lhas entdo com cor UV; flores grandes ou pequenas e entdo agrupa-
das em inflorescéncias densas; flores mecanicamente fortes, de tubo
da corola ou garganta (nas flores dialipétalas) curtos, zigomorficas ou
actinomorficas, regra geral com uma plataforma de apoio aos insec-
tos (e.g., um labio); presenga de guias nectariferas UV na superficie
das pétalas a indicar posi¢do dos nectérios. Odor adocicado e suave;
néctar de facil acesso; libertagdo do pdlen estimulada pelas vibragbes
produzidas pelos insectos.

Flores frequentemente coloridas (azuis, amarelas ou vermelhas),
actinomorficas e de tubo comprido e estreito, por vezes providas de
espordes; flores frequentemente organizadas em inflorescéncias e/
ou com uma plataforma de apoio aos insectos; sem guias nectarife-
ras. Odor pouco intenso embora agradavel; néctar geralmente pouco
abundante e de dificil acesso. Antese diurna.

Flores de cores palidas, frequentemente tubulosas, horizontais ou
pendentes, zigomdrficas ou actinomorficas e de pétalas distalmente
recurvadas para apoio dos insectos; sem guias nectariferas. Frequen-
temente com odores fortes (pela tardinha ou noite); néctar geralmen-
te pouco abundante e de dificil acesso; antese noturna.

Flores frequentemente claras, amarelas, alaranjadas ou de cores mor-
tas, com desenhos quadriculados e actinomérficas. Odor desagrada-
vel (a proteinas em decomposi¢do); sem néctar. N.b. nem todos os
grupos de moscas polinizadoras sdo atraidos por carne em decompo-
sicdo, facto com reflexos na estrutura das flores polinizadas; e.g., as
flores polinizadas por moscas da familia Syrphidae apresentam sin-
dromes de polinizagdo semelhantes as flores polinizadas por abelhas.

Flores frequentemente esverdeadas ou de cores escuras; geralmen-
te grandes, actinomdrficas, com partes numerosas e carnudas (e.g.,
muitas pétalas e estames), ndo tubulosas, com os 6rgdos sexuais mui-
to expostos. As pétalas e os estames atuam como recompensa e sdo
consumidos pelos polinizadores. Produgdo de grandes quantidades
de pdlen; sem néctar; odor forte, por vezes a carne podre (coprofilia).

(Onagraceae)
Aloe (Asphodelaceae) «aloés», Stre-
litzia (Strelitziaceae) «estrelicias».

«fuchsias»,

Musa sp.pl. (Musaceae) «bananei-
ras», Adansonia digitata (Malvaceae,
Bombacoideae) «embondeiro» e Ki-
gelia africana (Bignoniaceae) «arvo-
re-salsicha»

Vd. quadro seguinte.

Exemplos
Numerosas Lamiaceae
— e.g., Salvia «sélvias»,
Rosmarinus  officinalis

«alecrim», Thymus «to-
milhos».

Lavandula «rosmani-
nhos» (Lamiaceae), Lan-
tana camara (Verbena-
ceae), Trifolium «trevos»
(Fabaceae), Viola «viole-
tas» (Violaceae).

Brugmansia «brug-
mansias» (Solanaceae),
Datura (Solanaceae)
«figueiras-do-inferno»,
Oenothera (Onagra-
ceae).

Numerosas Araceae e
Apiaceae.

Magnolia «magndlias»,
Nymphaeaceae.
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(mas nem sempre) esteja correlacionada com a presenca
de recompensas. A capacidade de distinguir corretamen-
te as flores pela forma (incluindo simetria), cor ou odor
¢ adaptativa; os individuos ou as colénias (no caso dos
insetos sociais como as abelhas) mais eficientes a quanti-
ficar as recompensas das plantas tém mais recursos para
a reproducio.

As interacdes entre as plantas-com-flor e os insetos
polinizadores geram pressoes seletivas reciprocas — inseto
vs. planta e planta vs. inseto — porque a polinizagao é um
passo essencial na reproducio das angiospérmicas, e o
polen e/ou o néctar sao importantes na dieta alimentar
dos insetos. Cerca de 65% das angiospérmicas atuais sao
entomofilas e mais de 20% das espécies de insetos de-
pendem das flores para se alimentarem (Dietz 1982). A
selecdo natural favoreceu a emergéncia de adaptagdes e
contra-adaptagées, nas flores e nos insetos. Enquanto nas
plantas evoluiram sistemas de atragao, de recompensa de
polinizadores e de redu¢io do desperdicio de pdlen, os
animais adquiriram morfologias — e.g., pélos nas patas e
armaduras bocais singulares — e comportamentos especia-
lizados. A coevolugio entre plantas polinizadas e insetos
polinizadores originou uma estreita dependéncia entre
plantas e animais polinizadores. Consequentemente, o
atual declinio das populagdes de abelhas e outros poli-
nizadores estd a por em risco a sobrevivéncia de muitas
espécies de plantas, sobretudo nas regioes tropicais. Os
mecanismos da coevolugio entre insetos polinizadores
e as plantas-com-flor s3o retomados no Vol. II porque
muito ficou aqui por contar.

Polinizacdo abidtica

A polinizagao abiética pelo vento e pela dgua desen-
rola-se de forma passiva. Das duas, a poliniza¢ao anemé-
fila ¢ de longe mais comum. Familias tao significativas
como as podceas, as ciperdceas, as juncdceas, as saliciceas
e as fagdceas sdo total ou maioritariamente anemofilas. A
zoofilia é mais frequente em niimero de espécies; a ane-
mofilia ganha relevincia se se tomar em consideracio que
as comunidades pratenses dominadas por gramineas (inc.
tundra) cobrem cerca de 40,5% da superficie emersa do
globo (White ez al. 2002).

A polinizagao aneméfila é secunddria nas angiospér-
micas, i.e., desenvolveu-se em linhagens primitivamente
entomofilas, pelo menos 68 vezes (Linder 1998). Pelo
contrdrio, é um cardcter ancestral (plesiomorfia) nas gim-
nospérmicas. A migra¢io para a polinizagio aneméfila é
ébvia em alguns grupos de plantas predominantemente
entomofilos; e.g., Fraxinus «freixos» nas Oleaceae ou San-
guisorba nas Rosaceae. Alguns clados aneméfilos retorna-
ram 2 entomofilia; e.g., os ancestrais de Castanea (Faga-
ceae) «castanheiros» e de Buxus (Buxaceae) «buxos» eram
polinizados pelo vento.

As plantas aneméfilas tém de produzir grandes quan-
tidades de pélen para assegurar a polinizacio. Mesmo
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assim estdo sujeitas a sérias contingéncias climdticas; e.g.,
chuva, total auséncia ou ventos excessivos. E a produg¢ao
de grandes massas de pélen eventualmente compromete
o investimento em primérdios seminais e sementes. Se
os custos da produgio de pélen sao tao elevados por que
razdo existem tantas plantas anemofilas? Com a ajuda dos
sentidos e dos instintos dos insetos, o pdlen seria transpor-
tado com incompardvel maior seguranga do que através o
vento, referia Darwin (1876). Para evoluir, a polinizagao
pelo vento tem de conferir mais vantagens do que a po-
linizagdo bidtica. Julga-se que a anemofilia é vantajosa
em habitats de vegetagdo esparsa com poucos riscos de
chuva na altura da polinizagao, em particular nas regioes
extratropicais (Culey ez 2/ 2002). Numa florestas tro-
pical densa, a anemofilia é de pouca valia. Os riscos de
autopoliniza¢do sdo particularmente elevados nas plantas
anemofilas autocompativeis. Este facto explica por que
razdo a incidéncia da dioicia e da dicogamia perfeita é tao
elevada nas plantas aneméfilas (Lloyd & Schoen 1992).

Sindromes de polinizacao

Entende-se por sindrome de polinizagao o conjun-
to de adaptagoes ao nivel da flor resultantes de evolugio
convergente, partilhadas, em maior ou menor grau, pelas
plantas com um mesmo vetor de polinizacio (Faegri &
van der Pijl 1979). De forma muito resumida, descrevo
no Quadro 45 as adapta¢oes florais mais frequentes aos
vetores de polinizagio de maior relevincia na natureza.
No Quadro 46 resumo as sindromes de polinizagao asso-
ciadas aos tipos mais comuns de entomofilia. As abelhas
e espécies afins sdo os polinizadores animais mais impor-
tantes na natureza.

Os vetores polinicos exercem uma grande pressao de
selecao nas estruturas reprodutivas das plantas-com-flor.
Se as plantas com o mesmo vetor de poliniza¢io, ainda
que evolutivamente nio aparentadas, tendem a possuir
flores morfologicamente similares (por convergéncia evo-
lutiva), entdo ¢ possivel inferir os polinizadores a partir
da simples observagao das flores. Esta hipétese foi testa-
da e corroborada por Rosas-Guerrero ez al. (2014). Os
mesmos autores avangaram com trés outras conclusoes a
reter: (i) a convergéncia evolutiva dos fendtipos das flores
faz-se em relagdo aos polinizadores mais importantes; (ii)
a previsibilidade dos polinizadores a partir das caracte-
risticas da flor é maior nos casos de maior dependéncia
polinizador/planta polinizada e nas plantas tropicais; (iii)
muitas espécies possuem polinizadores secunddrios que,
frequentemente, correspondem aos polinizadores ances-
trais. O conceito de sindrome de polinizagao ¢, ainda
assim, ¢ objeto de um acalorado debate cientifico (vd. Ol-
lerton ez al. 2015). Embora pedagdgica e atil, a hipétese
do sindrome de polinizagio envolve uma simplificagao
excessiva uma realidade bem mais complexa (Ollerton ez

al. 2009).
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Coevolugio plantas-com-flor — insetos
polinizadores. Alguns exemplos

Reduzir o risco e evitar o desperdicio

As plantas e os visitantes das flores vivem em perma-
nente conflito. As plantas procuram reduzir a remogao
de pélen e néctar mantendo o servico de polinizacio cru-
zada; os polinizadores procuram maximizar o consumo
de pélen e néctar (proteinas e energia), comprometen-
do o transporte de pélen entre flores. As flores correm o
risco de serem visitadas por ladroes de pdlen ou por maus
polinizadores (e.g., espécies de baixa constancia floral).
O desencontro de interesses de plantas e polinizadores
explica a evolu¢io de mecanismos de reducio de desper-
dicio de pédlen e de néctar que passam, por exemplo, (i)
por esconder as anteras em locais da flor que passam desa-
percebidos ou sdo inacessiveis aos visitantes, (ii) acumu-
lar néctar em locais que s6 os polinizadores conseguem
aceder, (iii) pela abertura de anteras durante a visitagao de
espécies adequadas, (iv) a colocagio do pdlen em locais
inacessiveis do corpo dos polinizadores e (v) sistemas pre-
cisos de captura do pélen pelos estigmas. O controlo dos
movimentos dos polinizadores nas flores através de flores
zigomorficas tem um papel importante em muitas destas

solugoes ("Geitonogamia"). Vejamos alguns exemplos.

A Strelitzia reginae (Strelitziaceae) «estrelicia», uma
planta ornamental rizomatosa sul-africana, muito apre-
ciada nos jardins de regioes tropicais ou de invernos mo-
derados, exibe um mecanismo singular de polinizagio por
aves. Nesta espécie, uma ou duas flores emergem de uma
brictea grande, rija e aguda, com forma de uma quilha
(Figura 236). As trés tépalas exteriores, cor-de-laranja,
em forma de penacho, atraem os polinizadores. Uma das
tépala interiores estd reduzida a uma escama azulada. Esta
escama esconde um nectdrio que recompensa, em néctar,
as aves polinizadoras. Uma estrutura azul, semelhante a
uma seta, constituida pela justaposi¢iao das duas tépalas
interiores restantes, encerra no seu interior cinco estames
férteis. Na extremidade da "seta" emerge um estilete fili-
forme. As aves apoiam-se nesta estrutura, pressionam-na
com o seu peso contra a brictea, e forcam a separagao das
tépalas e a extrusdo dos estames e do estigma. Quando as
aves se alimentam de néctar, os estames rogam e deposi-
tam p6len nas suas patas. Durante o ato, o estigma toca
nas patas das aves podendo capturar pélen proveniente
de outros individuos da mesma espécie. O melhor local
para as aves polinizadoras pousarem e se equilibrarem
na "seta” é também o mais adequado para acederem ao
néctar e para polinizarem eficientemente as flores (Frost
& Frost 1981). Os riscos de autopoliniza¢io sio baixos
porque a aves nio se movem enquanto libam o néctar
(Johnson & Brown 2004). Fora do seu centro de origem
na Africa do Sul, a S. reginae tem de ser polinizada ma-
nualmente para produzir semente porque as aves locais
40 incompetentes para o efeito.
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Figura 236. Polinizagdo ornitéfila em Strelitzia reginae (Strelitziaceae)
«estrelician. A) Inflorescéncia com uma Unica flor. B) Dissec¢do de uma
flor de estrelicia desenhada por Ch. Darwin, em 1826. N.b., na figura e
no desenho, estrutura em forma de seta constituida por duas tépalas
(azuis), que protege no seu interior os estames e o estilete; o estigma
emerge na extremidade desta estrutura; a terceira tépala interna reduzi-
da a uma escama na base da "seta". [A) Foto do autor. B) AMNH Darwin
Manuscripts Project (2017)].

Figura 235. Escapar aos habitos de limpeza dos animais polinizadores.
A) A Daniellia oliveri, e muitas outras caesalpinioideas tropicais, inserem
o polen no ventre dos polinizadores; n.b., estames arqueados para cima.
B) Melittis melissophyllum (Lamiaceae) carrega o pdlen no dorso dos
polinizadores; n.b., estames arqueados para baixo. [Fotos do autor; A)
Guiné Bissau; B) Serra de Nogueira, Portugal].

Os habitos de limpeza dos insetos polinizadores sao
um risco para as plantas entomofilas. Se os polinizadores
conseguem varrer o pélen do corpo, a compra do servi-
¢o polinizagio transforma-se numa oferta, sem provei-
tos, de um concentrado de energia quimica — o néctar.
Consequentemente, a selecio natural forcou as plantas a
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colocarem o pélen numa parte do corpo dos insetos que
estes tenham dificuldade em limpar. As orquideas inse-
rem massas de pélen com um pé viscoso na cabeca dos
polinizadores. As labiadas (Lamiaceae) de flores zigomor-
ficas (com um plano de simetria), esfregam as anteras no
dorso dos insetos que visitam as suas flores. A alcaparra,
os Echium (Boraginaceae) e muitas leguminosas colocam
o pélen no ventre dos polinizadores (Figura 235).

As anteras do tomateiro, da batateira, da beringela
e de muitas ericdceas, e muitas outras espécies (ca. 8%
das angiospérmicas, Buchmann 1983), libertam o pélen
quando vibradas pelo vento ou por insetos (Figura 157-
B). Espécies hd em que as anteras sé reagem as vibragoes
de determinados insetos. Este mecanismo de polinizagao,
conhecido por polinizagdo por vibragio (buzz-pollina-
tion), diminui o risco do pélen ser carregado por "maus
polinizadores" ou que a deiscéncia das anteras se faca em
dias de calmaria, desfavordveis a polinizagdo cruzada. Para
se obterem boas polinizagoes na cultura do tomate e de
beringela em estufa introduzem-se colmeias de Bombus
terrestris ou agitam-se as plantas com jatos de ar forgado.

A agao mecénica dos insetos vetores é igualmente
necessdria na polinizagao das giestas dos géneros Cytisus
e Genista, ou na Medicago sativa «luzerna», entre outras
leguminosas (Figura 156). Nas flores destas espécies os
estames e o estilete estao enrolados como a mola de um
relégio-de-pulso, contidos pela quilha. Quando um abe-
lhao ou uma abelha inserem a sua armadura bucal na flor,
as pétalas que constituem a quilha sio pressionadas para
baixo, separam-se, ¢ a cabeca do vetor ¢ repentinamente
fustigada pelos estames e estilete. Os estames depositam
polen; o estilete, eventualmente, captura pdlen trazido
pelo polinizador de outra planta da mesma espécie.

Polinizagio por engano

A polinizagao cruzada oferece grandes vantagens com
riscos assinaldveis, tanto para as plantas polinizadas como
para os polinizadores. Dei védrios exemplos de caracte-
res florais com a fun¢ao de diminuir a probabilidade do
polen e do néctar serem assaltados sem proveito (e.g.,
simpetalia), ou dos polinizadores se excederem e con-
sumirem os primérdios seminais (e.g., hipanto e ovdrio
infero). O inverso é também real. Em todos os grandes
grupos de angiospérmicas evoluiram plantas que exibem
sinais visuais, tdcteis ou odoriferos para atrair poliniza-
dores, sem oferecerem nada em troca (Renner 20006).
Enquanto o polinizador nio evolui novos sistemas de
detegao de mentiras, o engano ¢ uma aposta vantajosa. A
evolugio tanto facilita a cooperagao mutualista, como a
ingratiddo e o embuste mais descarado.

Existem dois grandes tipos de polinizagio por engano:
* Polinizagado por engano alimentar (food deceit) —
as flores assinalam a presenca de recompensas ali-

mentares inexistentes; as espécies que seguem esta
estratégia imitam a forma e os odores de espécies que
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Figura 237. Polinizagdo por engano. A) Plumeria rubra (Apocynaceae),
espécie falaendfila com uma polinizagdo por engano alimentar. B)
Aceras anthropophorum (Orchidaceae) «orquidea-do-homem-enfor-
cado», assim designada porque o labelo tem a forma de um homem,
como muitas outras orquideas segue uma estratégia de polinizagdo por
engano. C) Ophrys speculum, outra orquidea que simula corpo de uma
vespa e emite feromonas femininas: a- labelo; b - superficie estigmatica;
¢ - polinidia alojada na bursicula; d - retinaculo; e - rostelo. N.b., o roste-
lo forma um rebordo que isola as polinidias da superficie estigmatica; a
coluna onde se inserem as polinidias, o estigma e o rostelo é conhecida
por ginostemo. [Fotos do autor].

oferecem recompensas;

* Polinizagao por engano sexual (sexual deceir) — as
flores mimetizam as feromonas sexuais e/ou os sinais
visuais e tdcteis de insetos fémeas; os insetos machos
sa0 usados como veiculo de pélen quando visitam e
tentam copular (pseudocépula), por engano, com a

flor.

Uma das 4rvores ornamentais mais cultivadas nos
trépicos, a Plumeria rubra, uma apocindcea de origem
centro-americana, nio oferece recompensas as borboletas
noturnas polinizadoras; engana-as mimetizando o odor e
a forma de outras espécies falaenéfilas com recompensas
alimentares (Figura 237-A) (Haber 1984). Pelo menos 38
géneros de orquideas servem-se do mesmo subterfugio
(Jersdkova et al. 2006).
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Cerca de 18 géneros de orquideas, concentrados na
Europa, Norte de Africa e na Austrdlia, seguem uma es-
tratégia de polinizagao por engano sexual (Figura 237-B,
C) (Jersakovd et al. 2006). Nestas orquideas as flores li-
bertam odores quimicamente préximos as feromonas fe-
mininas de determinadas espécies de vespas (Hymenop-
tera) e exibem labelos semelhantes a fémeas, na forma,
cor e pilosidade. A poliniza¢io ¢ realizada pelas vespas
macho quando tentam copular com a flor (pseudocé-
pula). Cada espécie de orquidea depende dos servicos
de uma a poucas espécies de vespas. Os machos atraidos
pelas flores pousam no labelo e, inadvertidamente, con-
tactam com as bursiculas, duas cavidades onde se alojam
duas polinidias (uma por bursicula). As polinidias siao
massas de pdlen suportadas por um pequeno pé, com
uma massa viscosa na base — o retindculo. As polinidias
aderem & cabega ou ao abdémen do inseto macho pelo
retindculo. A impossibilidade de realizar a cépula obriga
o inseto macho a procurar novamente uma fémea. Ao
pseudocopular com outra flor existe uma grande pro-
babilidade inserir as polinidias, completas ou nio, no
estigma de uma flor nao polinizada. Esta estratégia de
polinizacio estabelece uma dependéncia absoluta, ¢ de
elevado risco, da planta em relagio a um ou um a escas-
so cortejo de espécies polinizadoras. Cada pseudocépula
tem custos em tempo e energia que se refletem numa re-
ducio do sucesso reprodutivo (fizmess). Os polinizadores
aprendem com a experiéncia a distinguir as fémeas dos
labelos das orquideas. A polinizagio e a persisténcia de
uma espécie de orquidea ficam em perigo se os seus po-
linizadores se extinguirem, ou se nestes evoluir a capaci-
dade de evitar orquideas “mentirosas”. As espécies que
apostam no engano alimentar correm o mesmo risco. De
facto, foi demonstrado que algumas vespas polinizadoras
evitam visitar habitats de orquideas (Peakall cit. Schiestl
& Schliiter 2009).

1/3 das orquideas conhecidas segue uma estratégia de
engano alimentar ou sexual. Onde estio os ganhos que
compensam tamanho risco? Tanto o engano alimentar
como sexual poupam os gastos em recompensas ener-
geticamente caras. Teoricamente, sobram mais recursos
para investir em sementes. O engano sexual tem outros
ganhos. Por exemplo, os desperdicios de pélen em indi-
viduos coespecificos sio menores, a oclusdo do estigma
com polen de outras espécies é também menor, e a poli-
niza¢io cruzada mais eficiente.

Polinizacio das plantas do género Ficus (Moraceae)

A polinizagao entoméfila é particularmente complexa
e evoluida em duas familias representadas nas floras euro-
peia, africana e sul-americana tropical: mordceas e orqui-
ddceas. A polinizacio das orquiddceas foi examinada no
Ambito da "Polinizacdo por engano".

O género Ficus (Moraceae) apresenta um engenho-
so sistema de polinizagdo que envolve uma simbiose
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Figura 238. Polinizagdo da figueira. A) Frutificacdo (sicono) de uma cul-
tivar partenocdrpica de figueira sé com flores femininas; n.b. ostiolo no
topo da imagem. Individuos & B) e § C) de Blastophaga psenes (Agaoni-
dae), o agente polinizador dos caprifigos, a abandonar flores femininas
parasitadas. [A) foto do autor; B e C cortesia de Manuel Bernal, http://
www.asafona.es/revista/?p=3100].

com pequenas vespas sem ferrdo da familia Agaonidae
(classe Hymenoptera). Para o explicar exploro, baseado
em Flaishman ez al. (2008), a biologia da polinizagao da
Ficus carica, a vulgar figueira cultivada. A figueira tem
origem no Mediterrinico Oriental. As plantas selvagens,
indigenas ou escapadas de cultura, de figueira, conhecidas
por «caprifigos» ou «figueiras-selvagens», sio monoicas e
polinizadas por uma tnica espécie de vespa, a Blastophaga
psenes (Figura 238-B,C). O interior do sicono dos capri-
figos estd revestido por flores § de estilete curto; as flores
d' concentram-se em menor niimero na vizinhanca do
ostiolo, um pequeno poro situado na extremidade distal
do sicono. As @ de B. psenes entram nos siconos imaturos
dos caprifigos pelo ostiolo, perfuram com um ovoposi-
tor especializado o estigma das flores @ e depositam um
ovo no seu interior. As larvas de B. psenes alimentam-se
dos tecidos ovariais das flores ©. Finda a fase larvar e de
pupa, os adultos rompem as paredes do ovdrio e abando-
nam as flores. Os & sio dpteros; emergem antes das 9,
fecundam-nas de imediato ainda no interior dos ovdrios
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das flores @ dos caprifigos, e morrem em seguida sem
provar um alimento ou ver a luz do sol. Tém um tGnico
propdsito: fazer sexo. As vespas ¢ fecundadas sio “car-
regadas” de pélen pelas flores ¢ ao abandonarem o figo.
Visitam entao mais do que um sicono para depositar ovos
polinizando, inadvertidamente, as flores €. Os caprifigos
tém trés geragdes de siconos por ano coincidentes com
outras tantas geragoes de B. psenes. Os siconos dos ca-
prifigos nio sao ediveis porque a maioria das flores ¢ ¢é
parasitada pela B. psenes — “produzem” mais vespas do
que frutos. As figueiras domesticadas sio unissexuais: tém
apenas flores @, todas de estilete longo. Potencialmente,
qualquer das flores destes siconos pode evoluir para fruto
porque o ovopositor da B. psenes é demasiado curto para
atingir, a partir do estigma, o ovdrio das flores de estiletes
longos (Figura 238-A). Grande parte das cultivares co-
merciais de figueira sdo partenocdrpicas nio necessitan-
do, por isso, de ser polinizadas. As flores de um grupo
de cultivares conhecido por figueiras-de-esmirna, pelo
contrdrio, nio dispensam a vespa polinizadora. Para tal
sao cultivados caprifigos na sua vizinhanga ou dispersam-
-se pelo figueiral ramos colhidos em caprifigos, antes da
eclosao da B. psenes. Esta tltima prética, conhecida por
caprificagdo, ¢ tradicionalmente realizada no Algarve
(Portugal) e em algumas regiées do Brasil. As vespas ¢
emergem dos caprifigos no inicio da Primavera (abril, no
hemisfério norte). Uma vez no exterior, embora sé con-
sigam parasitar as flores de estiletes curtos, tanto podem
visitar, e polinizar, caprifigos como figos-de-esmirna. A
coevolugio entre Ficus e vespas Agaonidae é uma longa
histéria com ~60 M.a. (Rensted ez a/. 2005).

Betts ez al. (2015) descreveram uma caso extremo de
coevolugio planta-polinizador na Heliconia tortuosa (He-
liconiaceae), uma planta comum nas florestas da Améri-
ca Central, muito apreciada em jardinagem. As plantas
desta espécie sdo capazes de discriminar os beija-flor mais
adequados no papel de vetores de polinizagio. Quanto
maior o bico dos beija-flor maior a extragio de néctar. Pe-
rante este sinal os graos de pélen transportados pelas es-
pécies de bico longo sio positivamente selecionados pela
planta recetora, e emitem um maior nimero de tubos po-
linicos. Os investigadores demonstraram que os beija-flor
de bico comprido exploram territérios mais vastos do que
as espécies de bico curto, e, com maior probabilidade,
transportam polen de alta qualidade, proveniente de um
maior ndmero de plantas dadoras de pélen.

Importincia econémica da polinizagao
entoméfila

Klein ez al. (2007) reviram as caracteristicas da polini-
zagao em 105 plantas alimentares cultivadas. Das plantas
estudadas 87 eram entomofilas; 28 espécies nao depen-
diam de poliniza¢ao animal (Quadro 47). A polinizacao
entomofila perde relevancia quando a andlise ¢ efetuada
em volume de produgio, e ndo em nimero de espécies.
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Quadro 47. Algumas plantas cultivadas estritamente, a muito depen-
dentes da polinizagdo por insectos (Junqueira et al. 2001, Klein et al.

2007)

Cultura

Citrullus lanatus
«melancia»

Cucumis melo
«meldo»

Cucurbita maxima,
C. moschata, C.
pepo «abdboras»

Cucumis sativus
«pepino»

Fagopyrum
esculentum «trigo-
-sarraceno»

Actinidia chinensis
«kiwi»

Annona squamosa
«anoneira»

Averrhoa caram-
bola «carambo-
leira»

Eriobotrya japoni-
ca «nespereira»

Malus domestica
«macieira»

Mangifera indica
«mangueira»

Passiflora edulis
«maracujazeiro» e
P. alata «maracu-
jazeiro-doce»

Persea americana
«abacateiro»

Prunus sp.pl. «pru-
noideas»

Pyrus communis
«pereira»

Rubus sp.pl.
«silvas»

Theobroma cacao
«cacaueiro»

Sistema de

reprodugao
Monoica auto-
-compativel.

Monoica ou an-
dromonoica, auto-
-compativel.
Monoica auto-
-compativel.

Monoica ou an-
dromonoica, auto-
-compativel.

Hermafrodita,
auto-incompativel,
distilica.

Dioica.

Hermafrodita.

Hermafrodita,
auto-incompativel,
distilica.

Hermafrodita, au-
to-incompativel.

Hermafrodita,
geralmente auto-
-incompativel.

Andromonoica, au-
to-compatibilidade
variavel consoante
as cultivares.

Hermafrodita,
maioria das culti-
vares auto-incom-
pativeis.

Hermafrodita,
auto-incompativel,
dicogamica.

Hermafrodita,
geralmente
-compativeis.

auto-

Hermafrodita, au-
to-incompativel.

Hermafrodita, au-
to-compativel.

Hermafrodita,
auto-incompati-
bilidade  variavel
consoante as culti-
vares.

Polinizador

Abelhas  (Apis  mellifera),
abelhas solitarias e abelhdes
(gén. Bombus).

Abelhas (A. mellifera), abe-
lhas solitdrias e abelhdes
(gén. Bombus).

Abelhas (A. mellifera) e abe-
Ihas solitérias (varios grupos).

Abelhas (A. mellifera), abe-
lhas solitdrias e abelhdes
(gén. Bombus).

Abelhas (A. mellifera).

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ilhas solitdrias e abelhdes
(gén. Bombus).

Escaravelhos (fam. Nitiduli-
dae).

Abelhas (gén. Apis).

Abelhas (A. mellifera) e abe-
Ihes (gén. Bombus).

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ihas solitarias, abelhdes (gén.
Bombus) e sirfideos (fam. Syr-
phidae).

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ilhas sem ferrdo (gén. Trigo-
na), dipteros, formigas e ves-
pas.

Os apideos do gen. Xylocopa
sdo os polinizadores mais efi-
cientes. A abelha doméstica
tem um efeito contraprodu-
cente.

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ihas sem ferrdo e abelhas so-
litdrias.

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ihas solitarias, abelhdes (gén.
Bombus) e dipteros.

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ihdes (gén. Bombus) e abe-
Ihas solitdrias.

Abelhas (A. mellifera), abe-
Ihas solitarias, abelhdes (gén.
Bombus) e sirfideos (fam. Syr-
phidae).

Abelhas (gén. Apis), dipteros
das fam. Cecidomyiidae e Ce-
ratopogonidae.
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60% da produgio global de alimentos em volume provém
de culturas que nio dependem da poliniza¢io animal,
entre as quais se destacam os cereais (os cereais s3o todos
anemofilos). Ainda assim, 30% da drea agricola cultivada
a escala planetdria depende de polinizadores animais.

A eficiéncia dos insetos polinizadores estd, em larga
medida, relacionada com a luz, a precipitagdo e a tempe-
ratura do ar. A abelha, o mais importante polinizador das
plantas entoméfilas com interesse econémico das regides
de clima temperado e mediterrinico, s6 voa com luz. Por
exemplo, dada a precocidade da floragao da amendoeira,
as abelhas tém menos horas de luz para a sua polinizagao
do que para as restantes espécies fruticolas lenhosas. A
latitude de Lisboa, as abelhas tém mais 1h52m para po-
linizar uma pereira ‘Rocha’ no dia 1 de Abril, que uma
amendoeira a 15 de Fevereiro (Aguiar 2017). A preci-
pitagio inibe o voo dos insetos, assim como as tempe-
raturas excessivas, sejam elas altas ou baixas. No inicio
da época da primavera, a atividade da abelha ¢ mdxima
com temperaturas superiores a 18-21°C; a eficiéncia da
polinizacio decresce acentuadamente abaixo dos 13°C e
deixam de voar com temperaturas do ar inferiores a 9°C
(Burrill & Dietz 1981, Sagili & Burgett 2011). Curio-
samente, no pino do Verdo s6 forrageiam com tempe-
raturas acima dos 21°C. Os abelhées (Bombus, Apidae)
voam com temperaturas um pouco mais baixas do que a
abelha. O frio deprime, em simultineo, a atividade dos
insetos, a libertagao do pélen (sobretudo se acompanha-
do de humidades relativas elevadas) e o desenvolvimento
do tubo polinico. Humidades relativas muito elevadas, o
vento e o tempo encoberto sio também prejudiciais. O
vento tende a diminuir a velocidade dos voos e o niimero
de voos por dia. A abelha nao voa com ventos superiores
a 24 km/h (Sagili & Burgett 2011). A tomada de cons-
ciéncia da dependéncia da produgio de alimentos dos in-
setos polinizadores, conjugada com os relatos recorrentes
de declinio das populagées de abelhas e outros polini-
zadores, estd a gerar sérias preocupagoes a escala global
(Potts ez al. 2010). Estaremos perante uma “crise de po-
linizadores™?

O homem como vetor de polinizacao

Por fim uma referéncia ao papel do homem como
agente polinizador. A baunilha (Vanilla planifolia) é uma
orquidea (Orchidaceae) lianoide de frutos aromdticos de
origem mexicana; nas plantagoes comerciais, as flores
sao polinizada manualmente até 12 horas apés a antese
(Figura 239). Na falta de polinizadores eficientes (api-
deos do gen. Xylocopa), nos pomares comerciais de mara-
cujazeiros (Passiflora sp.pl.) nao hd outra alternativa senao
a polinizagio manual. No kiwi, o tamanho do fruto ¢é
proporcional ao nimero de sementes e um fruto de qua-
lidade tem de atingir 1.000 a 1.400 sementes (Pyke &
Alspach 1986). Além de necessitar de enormes quantida-
des de pdlen por flor, o kiwi é dioico, produz flores pouco
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Figura 239. Polinizagdo artificial da planta da baunilha (Vanilla planifo-
lia, Orchidaceae). A polinizagdo entomdfila é insuficiente nas plantagdes
comerciais. Para proceder a polinizagdo manual, os operadores afastam
o rostelo com um pequeno estilete; em seguida dobram com os dedos as
polinidias pondo-as em contacto com a superficie estigmatica; a "vagem"
é colhida 9 meses depois. [Cortesia de C. Dunk, www.spicelines.com].

atrativas para os insetos polinizadores (as flores & ofere-
cem polen estéril em vez de néctar) e, frequentemente,
estd sujeito a um desfazamento nas datas de abertura das
flores &' e Q. Para evitar a competigio pelos polinizadores
aconselha-se um controlo apertado das infestantes com
flores ou inflorescéncias atrativas. A polinizacio pode
também ser melhorada introduzindo colmeias e aumen-
tando o ricio plantas d/plantas @ (com perdas na pro-
ducio potencial por unidade de drea). Uma solu¢io mais
radical passa pela polinizagio complementar das plantas
femininas com pélen comercial projetado com polvilha-
dores.

Pese embora a evolugdo de novas técnicas (e.g., trans-
missao horizontal de genes com vetores adequados), o
melhoramento de plantas continua a depender da obten-
¢ao de individuos superiores selecionados a partir de pro-
génies (i.e. dos descendentes) resultantes de polinizagao
cruzada entre individuos parentais escolhidos. A variagao
genética introduzida pela sexualidade é um passo fun-
damental da maioria dos programas de melhoramento
de plantas, ainda que as cultivares obtidas sejam poste-
riormente propagadas vegetativamente, como acontece
nas drvores de fruto. Para que as progénies descendam
de individuos parentais conhecidos ¢é preciso controlar a
polinizagéo. Com esse fim, no trigo-mole, cevada e aveia
e outras plantas autogimicas emasculam-se (extracio
manual dos estames) as flores antes da Antese. Nas espé-
cies alogdmicas obrigatérias eliminam-se os riscos de po-
linizagdes naturais isolando as flores com sacos de papel
ou redes com uma malha inferior ao didmetro do pélen.
Em todos os casos, as flores sdo em seguida polinizadas
artificialmente pincelando & méo os estigmas com pdlen
selecionado ou colocando o pélen no interior de um saco

que ¢ agitado com as flores a polinizar no seu interior.
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Em muitas espécies, a corola senesce logo ap6s a poli-
nizagao porque a manuten¢io de sinais pode atrair inse-
tos herbivoros. Noutras, a corola persiste e muda de cor; a
producio de néctar diminui, assim como as visitas de po-
linizadores. Nas boragindceas, por exemplo, ¢ frequente a
corola mudar de azul para cor-de-rosa. A explicagao evo-
lutiva da persisténcia das flores polinizadas com mudanca
de cor é surpreendente (Brito ez 4/ 2015). A reten¢io
da corola das flores polinizadas aumenta a atratividade
a longa distancia das inflorescéncias e, por conseguinte,
a visitagao das flores nao polinizadas; a curta distancia,
a eficiéncia da colheita de néctar e pélen pelos insetos
polinizadores aumenta porque o nimero de visitas su-
pérfluas, a flores sem recompensas, diminui (os insetos
distinguem as flores com e sem néctar pela cor a corola).
Os insetos sdo enganados com os sinais a longa distancia,
mas a curta distAncia a mensagem das flores é honesta.
Tanto os polinizadores como as plantas polinizadas tém
ganhos.

GERMINACAO DO GRAO DE POLEN E
DESENVOLVIMENTO DO TUBO POLINICO

A capacidade do pdlen cumprir a sua funcio repro-
dutiva designa-se por viabilidade. A duracio da viabi-
lidade do pélen depende (i) das caracteristicas genéticas
da planta, (ii) do estddio de desenvolvimento do micro-
gametdfito e (iii) de varidveis ambientais, sobretudo da
temperatura e da humidade relativa. O pélen das Poaceae
¢ vidvel durante poucas horas; noutras espécies, sobretu-
do nas plantas entoméfilas, a viabilidade pode prolongar-
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-se por vdrias semanas. O pélen bicelular normalmente
¢ vidvel durante mais tempo do que o pélen tricelular.
Temperaturas muito altas podem induzir a formagio de
grios de pélen estéreis; humidades relativas muito altas
dificultam a deiscéncia das anteras. Temperaturas eleva-
das e humidades relativas baixas reduzem o periodo de
viabilidade do pélen. O tempo muito quente e himido
prejudica a aderéncia do pélen aos estigmas. A humida-
de relativa muito baixa (< 50%) tem o mesmo efeito em
muitas drvores de fruto. Em algumas espécies, a radiagao
elevada tem um efeito positivo na germinagio do grao
de pélen.

O estigma ¢ um 6rgao especializado na captura e se-
lecao do pélen; o estilete faz uma triagem dos gametas

c? ("Estrutura e funcio dos carpelos. Conceito de pistilo"). Logo
ap6s a abertura das flores os estigmas estao sujeitos a uma
intensa e permanente chuva de pélens estranhos. As plan-
tas-com-flor desenvolveram mecanismos eficazes, ainda
nao completamente esclarecidos, que apenas autorizam a
germinacdo de pélens coespecificos. Desde que os estig-
mas estejam recetivos, o pdlen seja vidvel e o dador e o
recetor de pélen compativeis, menos de uma hora apéds a
captura pelo estigma, o grao de pélen hidrata-se e germi-
na. Em muitas espécies é suficiente colocar o pélen numa
solugdo agucarada, ou até em dgua pura, para despoletar
a germinagao e observar tubos polinicos.

Os gametas ¢ dos espermatéfitos sio iméveis atuan-
do um tubo polinico como veiculo de transporte através
dos tecidos da planta dadora de gimetas @. O tubo po-
linico (pollen tube) irrompe por uma abertura da espo-
roderme do grio de pélen e invade os tecidos estigma
(Figura 240). Para atingir os gAmetas § encapsulados
no primérdio seminal, tem de vencer uma distincia de
poucos milimetros numa pequena planta anual, a mais
de 30 cm no milho-gratido. Nos estiletes sélidos, o tubo

Figura 240. Germinagdo do grdo de pélen e desenvolvimento do tubo polinico. Tubos polinicos num pistilo de tomate (Solanum lycopersicum cv.
Money maker). A) Tubos polinicos em crescimento através do estigma (St) e do estilete (Sty). B) Detalhe dos tubos polinicos (setas) no estilete;
os pontos brilhantes sdo tampdes de calose (ma proteina) que separam a parte viva e em crescimento do tubo polinico da parte remanescente
em degeneragdo. C) Tubos polinicos fluorescentespodem ser observados na parte inferior do estilete (Sty) e no ovario (Ova) contendo primérdios
seminais (Ovu). D) Detalhe de trés primérdios seminais (Ovu); os dois primdrdios seminais foram penetrados pelos tubos polinicos (seta) que
crescem em diregdo ao saco embriondrio (ES, correspondem a forma oval escura da fotografia); cada tubo polinico contém dois gdmetas mascu-
linos que serdo envolvidos na dupla fecundagdo. [Extraido de http://www.vcbio.science.ru.nl/en/virtuallessons/angiosperma/].
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polinico cresce pelos espagos intercelulares do tecido de
transmissao; nos estiletes fistulosos mergulha numa mu-
cilagem. O tubo polinico ¢ alimentado pelos tecidos do
estigma e do estilete; o seu metabolismo e alongamento
sao controlados pelo nucleo da célula vegetativa ("Micros-
porogénese e microgametogénese"). A célula vegetativa desce
pelo estilete contida no interior do tubo polinico arras-
tando consigo duas células espermdticas (= gaimetas )
incorporadas no seu citoplasma. Como referi anterior-
mente, nos grios de pélen bicelulares a divisao da célula
generativa em duas células espermdticas decorre durante
a formacio do tubo polinico; nos graos de pélen trice-
lulares este processo ocorre antes, ainda na antera. Na
maioria das angiospérmicas, o tubo polinico demora 1
a 7 dias a atingir os primérdios seminais. A temperatura
ambiente tem um efeito marcado na taxa de germinagio
dos graos de pélen no pistilo e na velocidade de cresci-
mento do tubo polinico.

Designa-se por periodo efectivo de polinizagao
(effective pollination period) a diferenca, medida em
dias, entre a viabilidade dos primérdios seminais apés a
intese, ¢ 0 tempo que o pdlen necessita para germinar
no estigma, mais o tempo que o tubo polinico demora
a percorrer o estilete e a atingir os primérdios seminais.
A polinizagio tardia e o frio encurtam significativamen-
te o periodo de polinizacio efetiva e, por isso, sio dois
importantes fatores de risco no sucesso reprodutivo das
plantas. Em agricultura, a polinizagio tardia pode-se
dever, por exemplo, a uma sobreposi¢ao incompleta da
antese das cultivares polinizadoras e das cultivares base,
ou a condi¢des ambientais desfavordveis ao voo dos poli-
nizadores (e.g., tempo frio e/ou encoberto ou chuvoso).
Tomemos a macieira como exemplo. A viabilidade dos
primérdios seminais da macieira é de 2-9 dias (Sanzol
& Herrero 2001). A velocidade de crescimento do tubo
polinico aumenta linearmente de 0-40°C; em condi¢des
normais de temperatura, o pélen de macieira demora 12
h para germinar no estigma, e mais 48h para atingir os
primérdios seminais (v4. Ramirez & Davenport 2013).
Percebe-se facilmente que uma primavera fria pode ter
um efeito devastador na produgio de maga, e de muitas
outras fruteiras temperadas, sobretudo se forem alogimi-
cas obrigatdrias.

FEcunNDACAO

Geralmente o saco embriondrio estd maduro no mo-
mento da polinizagio. Na amendoeira a polinizagio e o
crescimento do tubo polinico ao longo do estilete sdo in-
dispensdveis para estimular o desenvolvimento do saco
embriondrio, ocorrendo a maturacio do saco embriond-
rio cerca de uma semana depois da antese (Pimienta &
Polito 1983). A penetragio do primérdio seminal pelo
tubo polinico faz-se, geralmente, pelo micrépilo. Nas
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Cucurbitaceae o tubo polinico perfura os tegumentos. Na
ultima fase da sua caminhada, o tubo polinico ¢ orienta-
do em direcdo a oosfera pelas sinergideas (Dresselhaus ez
al. 2016). O tubo polinico rodeia uma das sinergideas e
rebenta pela extremidade, libertando os dois gimetas. A
fusao de um gimeta & com a oosfera, e de outro com a
célula central, dd-se poucos minutos depois, praticamen-
te em simultineo. Novamente a escala do minuto segue-
-se a cariogamia (fusdo do material genético maternal e
paternal).

Reproducio sexual nas angiospérmicas é¢ um comple-
xo processo com dois gimetas &, dois gametas ¢ e duas
singamias!''" designado por dupla fecundagao (Figura
278). A tusdo de um nicleo espermdtico com a oosfera dd
origem ao zigoto. O zigoto ¢ a primeira célula da geragao
esporofitica seguinte, cujo desenvolvimento gera o em-
brido. A célula triploide resultante do encontro do segun-
do nicleo espermdtico com os dois nicleos polares!''? é
o ponto de partida da diferenciagio do endospermal’?l.
Entretanto, a célula vegetativa do microgametéfito perde
a sua fungao e desorganiza-se. As restantes células do
saco embriondrio — as sinergideas e as antipodas — tém o
mesmo destino, servindo o seu contetido, provavelmen-
te, de alimento ao embrido em formacio (Chun-Gang
& Xiang-Yuan 1992). A singamia provoca a libertagao
de moléculas repelentes que bloqueiam o crescimento de
outros tubos polinicos em desenvolvimento no estilete
(Dresselhaus et a/. 2016). Se uma ou as duas fecunda-
¢oes falharem, um novo tubo polinico, sob o controlo
da sinergidea sobrevivente, pode penetrar o gametéfito
Q (Kasahara et /. 2012) — um mecanismo notdvel de
maximizagao do sucesso reprodutivo.

O endosperma é um tecido tempordrio que envolve
e alimenta o embrido durante a formacio da semente.
Nas sementes endospérmicas essa fun¢io mantém-se até
a emergéncia das plantulas. O endosperma atua como a
placenta nos animais (van Djijk 2009). O endosperma
triploide ¢ um dos muitos enigmas que envolvem as an-
giospérmicas. Foi sugerido que a semente ancestral pro-
duzia dois embrides de outras tantas oosferas; um dos
embrides terd evoluido num endosperma estéril com a
fun¢ao de tecido de reserva (Sargant cit. Linkies ez al.
2010). O porqué da evolugao da triploidia do endosper-
ma ¢é ainda mais misterioso. O endosperma ¢ diploide nas
angiospérmicas mais antigas (angiospérmicas basais), por
esta razao Friedman & Williams (2004) admitiram que o
endosperma triploide foi adquirido por um antepassado
comum das magnoliideas, monocotiledéneas e eudicoti-
ledéneas.

[111] O termo fertilizagao ¢ geralmente usado com este mesmo sentido.
[112] Na heterofecundagio os dois niicleos espermdticos tém origem em
dois tubos polinicos distintos, um evento raro na biologia reprodutiva das
angiospérmicas.

[113] Nas angiospérmicas poder-se-ao utilizar os termos zigoto primdrio
e zigoto secunddrio para designar, respetivamente, as células resultantes da
fusio do primeiro nicleo espermdtico com a oosfera e do segundo nicleo
espermitico com os dois nicleos polares.
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DESENVOLVIMENTO DA SEMENTE E DO
FRUTO

Etapas do desenvolvimento da semente

Terminada a fecundagdo, o primérdio seminal sofre
um conjunto de modificagdes que desembocam na for-
macio da semente madura. O desenvolvimento da se-
mente, embora continuo, comporta trés etapas (Bewley
et al. 2013): fase 1 histodiferenciacio (histodifferentia-
tion); fase 11, expansio celular (celular expansion)''¥; fase

I11, maturacio (seed maturation).

A histodiferenciagao da semente caracteriza-se por
uma intensa atividade mitdtica e metabdlica. O peso
fresco sobe rapidamente atingindo um patamar pouco
depois da transicio para a fase II. A sensibilidade ao stres-
se hidrico da semente em formacio é elevado. No final
histodiferenciacio estio formados os tecidos e a maior
parte das células que compéem a semente madura; o
embrido atinge o estddio cordiforme (z.2.). A divisdo ce-
lular diminui bruscamente no inicio da fase de expan-
sao celular (fase II). A dgua das células dos tecidos de
reserva é pouco a pouco substituida por substancias de
reserva e o efeito do déficit de dgua no solo na formagao
da semente reduz-se consideravelmente. Embora o peso
fresco se mantenha mais ou menos constante, o peso seco
sobe aceleradamente. Na maturacio (fase III), a perda de
dgua nas sementes ortodoxas (orthodox seeds) sofre uma
brusca acelerac¢io, o peso fresco contrai-se, a atividade
metabdlica diminui acentuadamente, e a tolerancia a des-
secagdo e a temperaturas extremas atinge um mdaximo. A
capacidade de germinagio, i.c., a maturagao fisiolégica,
¢ adquirida antes do final da fase de maturagio. A matu-
ragao fisiolégica corresponde um mdaximo do peso seco.
No final da maturacio as sementes ortodoxas entram em
quiescéncia (quiescence) ou ficam dormentes. Recordo
que este termo significa “suspensao do crescimento” por
causas externas; ¢ um sinénimo de laténcia e de ecodor-
méncia. Nas sementes ortodoxas dormentes o embriio
¢ incapaz de prosseguir, de imediato, em condigoes am-
bientais favordveis a germinagao, o seu desenvolvimento
e dar origem a uma nova planta ("Dorméncia e germinacio

da semente").

As sementes recalcitrantes (recalcitrant seeds) nio
entram em dorméncia e mantém elevados teores em dgua
na maturagio, o que as torna sensiveis & dessecagio e a
temperaturas baixas (geralmente abaixo dos 10°C) (Vozzo
2002). E a germinagao pode ocorrer sem a prévia embe-
bi¢io em dgua. A maturacio (fase III) ndo ¢ um estddio
de desenvolvimento claro neste tipo de sementes. 7% das
espécies de angiospérmicas tém sementes recalcitrantes,
sendo mais frequentes em territérios himidos (Bewley
et al. 2013). Produzem sementes recalcitrantes os Quer-

[114] Fase de expansao celular para outros autores.
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cus, o castanheiro, o cacaueiro, o abacateiro, a mangueira
e o coqueiro. Ao contrdrio das sementes ortodoxas, nao
podem ser conservadas congeladas e permanecem vid-
veis durante um curto periodo de tempo. Por exemplo,
a semente da mangueira tem de ser semeada 10-15 dias
depois a colheita do fruto; a castanha bem conservada
mantem-se vigvel até 3-4 meses.

Embriogénese

Diferenciacio do embriio

O embriao diferencia-se a partir do zigoto sendo para
tal nutrido pelo nucelo, tecido que na grande maioria das
angiospérmicas acaba por desaparecer (excepto nas se-
mentes perispérmicas). A embriogénese prolonga—se, ge-
ralmente, até ao final da maturacio (fase III) e desenrola-
-se em paralelo com a formagio do endosperma.

O primeiro passo da embriogénese envolve uma divi-
sdo assimétrica do zigoto em duas células-filha: a célula
basal (basal cell) e a célula apical™ (apical cell), a pri-
meira voltada para o micrépilo (p6lo micropilar) e a se-
gunda para a calaza (pélo calazal) (Maheshwari 1950)
(Figura 241-A). Logo na primeira divisao celular fica
definida uma polaridade apical-basal que niao mais aban-
dona a planta. A célula basal é substancialmente maior
e mais vacuolizada do que a célula apical; dd origem ao
suspensor, nas angiospérmicas uma coluna com uma ou
mais células que tem por funcio transferir nutrientes e
reguladores de crescimento da planta mae para o embriao
em formacio. O suspensor empurra o embrido para a ca-
vidade onde estd alojado o endosperma, razao pela qual o
embrido surge embebido neste tecido nas sementes endos-
pérmicas (excepto nas gramineas). O niimero de células
do suspensor varia de espécie para espécie. Pontualmente,
a célula basal pode contribuir com algumas células para o
embrido. Nas monocotiledéneas a célula basal d4 origem
a célula mais basal do suspensor; o embrido e as restantes
células do suspensor tém origem na célula apical (Bewley
et al. 2013). Nos ‘pteridéfitos’ e nas gimnospérmicas o
suspensor tem um metabolismo pouco ativo.

O embriao diferencia-se a partir da célula apical. Pri-
meiro forma-se uma cadeia mais ou menos linear de cé-
lulas, caracteristica do estddio de pré-embrido, que em
seguida evolui numa forma globular (estddio globular),
todavia sem tecidos diferenciados (Figura 241-A). No
final do estddio globular ficam definidos os dominios ce-
lulares (grupos contiguos de células) que irdo originar os
meristemas radicular e apical, e os cotilédones (Bewley ez
al. 2013). Nas plantas com dois cotilédones, o embrido
toma entio a forma de um coracio estilizado (estddio
cordiforme), um prentncio da diferenciagao de dois
cotilédones (Figura 241-B,C). Nas monocotiledéneas o
embrido progride para uma forma cilindrica (embriao

[115] Ou célula axial (axial cell).
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cilindrico) porque dispoe de apenas um cotilédone (Ma-
heshwari 1950). Os estddios cordiforme e cilindrico dis-
poem ji de tecidos meristemdticos especializados. Mais
para o final da embriogénese, o embrido alonga-se signi-
ficativamente (estddio de torpedo) completando-se a di-
ferenciagio dos meristemas primdrios, apical radicular e
apical caulinar. Durante este estddio as células do suspen-
sor degeneram naturalmente ou por efeito da compressao
do embrido em crescimento. A embriogénese entretanto
¢ suspensa e a semente entra em quiescéncia/dorméncia.

Diferenciagio do endosperma

Numa fase inicial, o endosperma cresce mais rapida-
mente do que o embrido. Nas plantas com endosper-
ma nuclear (nuclear endosperm), o tipo dominante nas
angiospérmicas, o crescimento deste tecido de reserva
faz-se, em grande, parte através do aumento do volume
de células que acumulam vdrios nucleos sem citocinese
(células cenociticas). A taxa de crescimento da semente
decai no momento da celularizacao dos ndcleos (Sunda-
resan 2005). No endosperma celular (ce//ular endosperm)
as células sao uninucleadas desde o inicio (e.g., Magno-
lia e vérias monocotiledéneas). A gimnospérmicas tém
também um endosperma celular (Taylor ez a/. 2009). O
tamanho da semente das angiospérmicas estd correlacio-
nado com o volume de endosperma acumulado, quer ele
persista ou nao na semente madura (Sundaresan 2005).

Nas angiospérmicas, o endosperma pode (sementes
albuminosas) ou nio (sementes exalbuminosas) per-
manecer na semente madura. As monocotiledéneas siao
geralmente albuminosas (pontualmente perispérmicas),
e as dicotiledéneas 5./ exalbuminosas (com excepgoes)
("Constituicdo da semente. Tecidos de reserva."). As sementes
muito grandes geralmente tém reservas endospérmicas.
A formagio de cotilédones de grande dimensio com
abundantes reservas faz-se, em grande parte, a custa da
desmobilizagao de reservas acumuladas no endosperma
no inicio da formacgio da semente. As sementes cotile-
donares tendem a germinar mais rapidamente do que as
sementes albuminosas porque transferem mais rapida-
mente as suas reservas para o embrido.

Diferenciagio do regumento

Recordo que os tegumentos do primérdio seminal
dao origem ao episperma, ze., 4 “casca’ que envolve e
protege a semente ("Episperma"). O episperma das an-
giospérmicas tem um ou dois tegumentos (cada um com
uma ou mais camadas de células) consoante o primérdio
seminal possua um ou dois tegumentos. O tegumento
acompanha o crescimento da semente. O endurecimento
e maturagio do tegumento ocorrre em simultineo com as

restantes partes da semente.
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Figura 241. Embriogénese nas dicotiledéneas. A) Do zigoto ao embrido
cordiforme: estadio de pré-embrido (A a D) — o zigoto divide-se em duas
células, as células basal (mais alongada) e apical (A); o suspensor (S) de-
senvolve-se a partir da célula-basal e o embrido a partir da célula apical;
estadios globular e cordiforme — a medida que o embrido se desenvolve
o suspensor ganha uma forma filamentosa e o embrido passa pelos esta-
dios globular (F, G) e cordiforme (l); as figuras E e H representam condi-
¢Bes de transigdo; embrido de Capsella bursa-pastoris (Brassicaceae). B)
Do estadio cordiforme ao embrido maduro: estadio cordiforme (A-B),
torpedo (C-E) e embrido maduro com o suspensor em vias de degene-
racdo (F); célula basal (cb); embrido de C. bursa-pastoris; n.b., embrido
representado sem os restantes tecidos da semente. C) Fotografias dos
estddios representados na figura B. [A) adaptado de Yeung & Meinke
(1993); B) adaptado de Maheshwari (1950); C) extraido da Plant Teaching
Collection da University of Wisconsin, http://botit.botany.wisc.edu].
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Tamanho da semente

Até 30 cm de comprimento e 25 kg de peso —a Lo-
doicea maldivica (Arecaceae) «coco-do-mar», uma palmei-
ra origindria do litoral das Ilhas Seychelles, no Oceano
Indico (Figura 242), detem o recorde da maior semente
do mundo. No lado oposto do espectro estao as orqui-
deas, com sementes com 0,2-0,8 mm. As sementes das
orquideas nio tém reservas energéticas e dependem da
cooperagido com fungos simbidticos para germinar. O
tamanho da semente ¢ um tema muito estudado pelos
ecologistas. As sementes tendem a ser maiores nas zonas
tropicais e em plantas que, pelo menos numa fase ini-
cial do seu ciclo de vida, crescem em habitats sombrios
(Moles et al. 2007). A elevada frequéncia de sementes
grandes em regides tropicais tem a mesma explicacdo: as
florestas tropicais hiumidas sio hiperdiversas e sombrias;
consequentemente, as plantas atingem a autosuficiéncia
fotossintética tardiamente; para se estabelecerem preci-
sam de reservas energéticas abundantes. Por outro lado,
as sementes grandes sdo dispersas por animais grandes, e
nas regioes tropicais os dispersores sao substancialmente
maiores do que nas regides extratropicais. As dreas tro-
picais (savana) e mediterrinicas com uma estagio seca
bem marcada sio propicias a leguminosas e gramineas
de sementes grandes. Nestas ecologias ¢ vantajoso inves-
tir em plantulas que ocupem rapidamente o espago livre,
construidas a partir de reservas abundantes, mal caiam as
primeiras chuvas. Alguns dos cereais (e.g., trigo, centeio
e cevada) e as leguminosas (e.g., ervilha, lentilha e favei-
ra) mais cultivados no planeta tém origem numa destas
regies — o sudoeste da Asia. O potencial para a domesti-
cacdo destas espécies tem uma explicacio climdtica.

Formagao do fruto

Fases da formagdo do fruto

A fecundagio dos primérdios seminais geralmente
despoleta a conversio do ovdrio em fruto. A diferencia-
¢ao do fruto depende de estimulos de fisiologia mal com-
preendida, produzidos durante a germinagio do pélen, o
crescimento do tubo polinico, ou durante ou depois da
fecundagao (Gillaspy ez al. 1992). Regra geral, as flores
nao fecundadas abortam: o ovério para de crescer e a flor
senesce. Para testar o sucesso da fecundagao, apds a queda
das pétalas seccionam-se longitudinalmente vdrias flores:
os pistilos estdo verdes nas flores fecundadas e enegreci-
dos nas flores abortadas. A transi¢ao da flor para o fruto
designa-se por vingamento. Pouco depois da inicia¢io
do fruto, sao desviadas grandes quantidades de fotoas-
similados e nutrientes em diregio a semente e ao fruto
nascente. Quanto mais frutos tiver uma planta mais de-
primido ¢ o crescimento vegetativo pela reproducio, um
principio utilizado nos modernos sistemas de poda em
arboricultura.
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Figura 242. Tamanho da semente. Semente de Lodoicea maldivica (Are-
caceae) «coco-do-mar», a maior semente do mundo (Kew Gardens,
Reino Unido). [Foto do autor].

Distinguem-se trés fases de formagao do fruto
(Monselise 1986):

* Fase I/multiplicagdo — caracterizada por uma in-
tensa proliferacao celular;

¢ Fase II/crescimento — a divisao celular abranda e o
volume das células cresce acentuadamente;

* Fase III/maturagao — a divisao celular ¢ a expansio
das células cessam, e alteram-se a cor, a estrutura e a
composicio quimica do fruto.

A duragao das trés fases varia de espécie para espécie,
e entre cultivares. No tomate, por exemplo, a fase I dura
7-10 dias e a fase II 6-7 semanas, em média (Varga &
Bruinsma 1986). Nas prundideas — fruteiras da subfami-
lia Prunoideae (Rosaceae) — a lenhificagio do endocarpo
(diferenciacio do carogo) ocorre na transicio entre as
fases I e II, verificando-se, nessa altura, um acentuado
abrandamento no crescimento do fruto (Augusti 2010).
Durante a fase II, o fruto cresce a custa do aumento de
volume das células, até atingir o tamanho definitivo. A
ripida expansio do fruto na fase II nio ¢ acompanhada
por um crescimento igualmente intenso do embrido. Du-
rante esta fase do crescimento do fruto, o embriao evolui
do estddio globular até ao estddio de torpedo.

As dimensoes do fruto dependem de multiplos fa-
tores. Quanto mais células contiver o ovdrio e intensa a
divisao celular na fase I maior o fruto. Estes dois fatores
tém um forte controlo genético. Quanto mais sementes
e maior a superficie foliar por fruto mais recursos este
pode capturar para crescer. Por conseguinte, polinizagoes
deficientes s3o a causa de vingamentos fracos e de frutos
pequenos ou deformados. Em muitas culturas mondam-
-se os frutos porque o nimero de flores e o vingamento
estao correlacionados com a dimensao dos frutos.

Na fase III, os frutos carnudos acumulam grande
quantidade de agticares e mudam de cor; os frutos secos
perdem dgua e as suas células senescem. O amadureci-
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mento dos frutos ¢ iniciado depois das sementes terem
atingido a maturagao fisioldgica (Gillaspy ez al. 1992).
E um processo muito distinto da senescéncia das folhas
porque nio hd uma mobilizagio de metabolitos, antes
uma conversio. Os frutos maduros (fase III) ou senescen-
tes (apds o final da fase III) destacam-se, geralmente, da
planta mée por uma zona de abcisao, situada na base do
pedtnculo do fruto, identificdvel através de uma peque-
na articulagio. O desenvolvimento dos frutos tem uma
forte regulacdo hormonal — o etileno tem aqui um papel
fundamental — extensamente discutida nos livros texto de
fisiologia vegetal.

Partenocarpia

Os frutos sem semente formam-se por dois mecanis-
mos: (i) partenocarpia ou (ii) estenospermia (Varoquaux
et al. 2000). Na partenocarpia, o fruto diferencia-se sem
fecundacio, como acontece no anands, na bananeira e em
algumas cultivares de citrinos (e.g., laranjeira ‘Baia’). Sao
partenocdrpicos os pequenos bagos verdes sem semente
(bagoinha verde) tao frequentes nos cachos maduros de
uvas (Magalhies 2008). Algumas plantas partenocdr-
picas necessitam do estimulo da germinagio do pdlen
para produzir fruto (partenocarpia estimulada); outras
dispensam estimulos externos para iniciar a formagio
do fruto (partenocarpia auténoma). A estenospermia
requer a fecundagio do primérdio seminal, porém, ou os
embrides nio se desenvolvem, ou abortam a dado mo-
mento do ciclo floral. Este fenémeno é conhecido em
algumas cultivares de melancia e de videira (e.g., ‘Sultani-
na). Na prdtica raramente se distingue estenospermia de
partenocarpia. Ambos os fenémenos siao promovidos por
temperaturas ¢ humidades relativas elevadas. A indugao
da partenocarpia s./, através da aplicacio de reguladores
de crescimento ou de alteracoes genéticas, tem sido usada
para aumentar a produtividade de algumas culturas em
condi¢oes adversas a polinizacdo; e.g., tomate e meloa em
regides frias ou com muitos dias encobertos. A falta de
sementes pode aumentar a qualidade dos frutos porque
¢ valorizada pelos consumidores, facilita o seu processa-
mento e em alguns casos aumenta a vida em prateleira

(e.g., beringela) (Knapp ez al. 2016).

DISPERSAO

Vantagens e desvantagens da dispersao

A diversidade e complexidade dos mecanismos de
dispersao das angiospérmicas nio tem equivalente nas
plantas-terrestres. Esta constatagio é, por si s6, uma forte
evidéncia de que ¢ evolutivamente vantajoso dispersar a
longa distancia didsporos e propdgulos. A dispersao para
longe dos individuos parentais incrementa o sucesso re-
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produtivo das plantas através de trés mecanismos maio-
res:

* Aumenta da probabilidade de colonizag¢io de micro-
-habitats adequados 4 germinagao das sementes e ao
estabelecimento das plantulas;

* Incrementa a distincia das plantulas a individuos
coespecificos hospedeiros de doengas e pragas;

* Reduz os riscos de endogamia nas plantas alogimi-
cas.

Em resumo, longe dos individuos parentais hd, po-
tencialmente, micro-habitats ndo preenchidos, livres de
doengas, pragas e competidores, e ricos em recursos, onde
gerar filhos geneticamente sauddveis. Em alguns casos, a
dispersao sintoniza a germinagio com condigoes ambien-
tais propicias — outra importante vantagem. As muitas
espécies ombro-hidrocéricas das regides de clima me-
diterranico (e. ¢., umerosas gramineas anuais) e dos se-
midesertos e desertos tropicais (e.g., muitas Aizoaceae do
SW de Africa) soltam-se da planta-mie e dispersam-se
pela acdo das gotas da chuva, sem a qual a germinagao é
impossivel.

Porém, a dispersdo tem custos. Por exemplo, os frutos
carnudos sdo energeticamente caros, ¢ a dispersdo a longa
distancia em vez de oferecer o Eden pode conduzir os
didsporos ao desastre (vd4. Bonte ez al. 2011). Em muitas
plantas nao evoluiram didsporos com caracteristicas faci-
litadoras da dispersdo a longa distincia. Estes didsporos
sdo geralmente pesados e sem grandes irregularidades su-
perficiais; dispersam-se por barocoria na vizinhanga da
planta mae.

Unidades e vetores de dispersao

A unidade de dispersao, i.e., o que se dispersa, varia
de espécie para espécie (Figura 243). Nos Cytisus (Faba-
ceae) «giestas» e nos Ulex (Fabaceae) «tojos» dispersam-se
as sementes, em Quercus (Fagaceae) um fruto com uma
semente inclusa, em Coronilla (Fabaceae) pedagos (meri-
carpos) de uma vagem esquizocdrpica com uma semen-
te inclusa, em Trifolium cherleri (Fabaceae) e no trevo-
-subterrineo toda a infrutescéncia, em muitos Allium
(Alliaceae) «alhos» bolbilhos formados na inflorescéncia,
em Cynodon dactylon (Poaceae) «grama» sementes ou
fragmentos de rizoma e em Hydrangea (Hydrangeaceae)
«hidrangea» sementes ou fragmentos do caule (estacas).
Em casos extremos a planta, como um todo, atua como
unidade de dispersao; e.g., Lemna minor (Araceae) «lenti-
lha-de-dgua». Reconhecem-se dois tipos de unidades de
dispersao:

* Didsporo® — embrido mais o conjunto das estru-
turas que o acompanham (e.g., restantes estruturas
da semente e tecidos do fruto); a semente é o dids-
poro das plantas com frutos deiscentes e o fruto, ou

[116] Muitos autores usam um conceito lato de didsporo que engloba o con-
ceito de propdgulo.
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Quadro 48. Sistemas de dispersdo e sindromes de dispersdo (fontes bibliograficas diversas).

Sistema Estrutura dos diasporos (sindrome)

Autocoria — dispersao
por gravidade (baro-
coria) ou presenca de
mecanismos auténo-
mos de dispersdo

Os diasporos barocoricos sdo estruturalmente
muito varidveis. Os mecanismos auténomos
de dispersdo de didsporos envolvem o enterra-
mento ativo ou sistemas de projegdo.

Anemocoria — disper-
sdo pelo vento

Diasporos pequenos, leves e com estruturas
aerodinamicas para facilitar o transporte pelo
vento; e.g., asas, pelos, estruturas em forma
de baldo.

Hidrocoria — disper-
sdo pela dgua

Didsporos resistentes a submersdo em agua
doce ou marinha; por vezes com capacidade
de flutuacgdo.

Zoocoria — dispersdo
apoiada em vetores
de dispersao animais

Os diasporos das plantas endozoocdricas sdo
coloridas, de odor agradavel e/ou “oferecem”
recompensas alimentares aos vetores de dis-
persdo; e.g., polpa de um fruto carnudo, sar-

Exemplos

Por gravidade (barocoria), sem mecanismos especiais, e.g., Quercus (Fagaceae)
(carvalhos); enterramento ativo de didsporos, e.g., amendoim, Trifolium sub-
terraneum (Fabaceae) «trevo-subterraneo» e muitas gramineas e geraniaceas;
proje¢do de sementes, e.g., Ecballium elaterium (Cucurbitaceae) «pepino-de-
-sdo-gregorio» (Figura 244) e muitas Balsaminaceae, Geraniaceae e Euphor-
biaceae.

Frutos alados em Ailanthus altissima (Simaroubaceae) «ailanto») e Ulmus (UI-
maceae) «ulmeiros»; sementes com pelos em Chorisia speciosa (Malvaceae,
Bombacoideae) e Salix (Salicaceae) «salgueiros»; calice em forma de baldo em
alguns Trifolium «trevos». Na maior das Asteraceae o calice esta reduzido a um
papilho de pelos que funciona como um péra-quedas.

Frequente nas plantas litorais, aquaticas e anfibias; e.g., Pancratium mariti-
mum (Liliaceae, Amaryllidoideae) «narciso-das-areias» e coqueiro, ambos dis-
persos pela agua do mar. A dispersdo pela chuva (ombro-hidrocoria) é um tipo
particular de hidrocoria comum nas regides com uma esta¢do seca prolongada.

Sementes com excrescéncias nutritivas, e.g., ricino; plantas com frutos carnu-
dos, e.g., muitas Rosaceae e Solanaceae; plantas com didsporos viscosos, es-
pinhosos ou com ganchos, e.g., numerosas espécies de Apiaceae e do género
Medicago (Fabaceae) «luzernas».

cotesta ou excrescéncias carnudas varias na
superficie do episperma. As espécies ectozoo-
céricas tém didsporos viscosos ou providos de
espinhos ou ganchos.

parte do fruto com sementes inclusas, é o didsporo
dos frutos indeiscentes; sio também didsporos os es-
poros dos ‘briéfitos’ e ‘pteridéfitos’;

* Propédgulo — qualquer estrutura que permita a re-
produgio vegetativa de uma planta; e.g., fragmentos
de estolhos e rizomas.

As unidades de dispersao podem dispersar-se por gra-
vidade ou serem transportadas por vetores ou agentes de
dispcrsio; e.g., animais, vento e dgua.

Sistemas e sindromes de dispersao

Seguindo as mesmas ldgicas terminoldgica e evolu-
tiva da poliniza¢io, também se reconhecem sistemas de
dispersao (= mecanismos de dispersio) e sindromes
de dispersao. Os sistemas sio definidos pelos vetores de
dispersdo; entende-se por sindrome de dispersao o con-
junto das adaptagdes, geralmente expressas ao nivel da
semente ¢ ou do fruto, partilhadas pelas plantas com um
mesmo vetor de dispersio (Quadro 48 e Figura 244). A
maior parte das plantas combina mais que um sistema de
dispersao porque ¢ demasiado arriscado “apostar” num
inico mecanismo eventualmente falivel. Por exemplo,
os Quercus além de autocéricos, sio dispersos por aves
(e.g., Corvus corone «gralha-preta» e Garrulus glandarius
«gaio») e por mamiferos (e.g., Apodemus sylvaticus «rato-
-do-campo»).

Os didsporos zoocéricos podem ser transportados,
por exemplo, no bico uma ave ou nas maxilas de uma
formiga, suspensos no corpo de um mamifero ou no
interior aparelho digestivo de uma ave. Estes exemplos
enquadram-se em tipos fundamentais de zoocoria: ecto-
zoocoria e endozoocoria (Quadro 48). A ectozoocoria (=
epizoocoria) envolve o transporte de didsporos suspen-

Figura 243. Unidade de dispersdo. A) Disseminagdo por estaca, sob o
efeito do vento, de Hydrangea macrophylla (Hydrangeaceae) «hidran-
gea» (llha das Flores, Agores). B) Dispersdo de inflorescéncias de Trifo-
lium cherleri (Fabaceae). C) Vagem esquizocdrpica de Coronilla glauca
(Fabaceae): nesta espécie dispersam-se fragmentos da vagem com uma
semente inclusa. [Fotos do autor].
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Quadro 49. Tipos de zoocoria definidos funcdo dos agentes de dispersdo.

Tipo Importancia, adaptacdes e exemplos
Ictiocoria— dispersao Com alguma expressdo em florestas tropicais humidas. Mecanismo importante na dispersdo da Bertholletia excelsa (Lecythi-
por peixes daceae) «castanha-do-maranhdo» e de outras grandes arvores amazonicas.

Mamalocoria — disper-  Sobretudo mamiferos ungulados (Artiodactyla). Adaptagdes muito variaveis consoante os grupos taxonémicos; frequente-
sdo por mamiferos mente envolvem a ornamentagdo das sementes com ganchos ou espinho, e.g., Daucus (Apiaceae) «cenouras-bravas» e Me-
dicago (Fabaceae) «luzernas».

Ornitocoria — Muito frequente. Frutos com frequéncia carnudos, verdes e acidos enquanto imaturos (para evitar ingestdo antes da maturi-

dispersdo por aves dade das sementes), com endocarpo lenhoso (para evitar a digestdo das sementes) e coloridos e nutritivos (para promover a
ingestdo) quando maduros (e.g., drupas e nuculanio); e.g., Rubus (Rosaceae) «silvas» e Rhamnus (Rhamnaceae).

Mirmecoria - Muitas sementes mirmecdricas possuem excrescéncias nutritivas na superficie do tegumento da semente que atuam como

dispersdo por formigas  de recompensa; e.g., muitas Polygalaceae

Quiropterocoria — dis- Importante em dreas tropicais. Espécies tropicais com frutos carnudos dos géneros Cecropia (Urticaceae), Piper (Piperaceae)

persdo por morcegos e Ficus (Moraceae) (Lobova & Mori 2005).

sos na superficie do corpo ou no aparelho bucal de ani-
mais. A endozoocoria envolve muitas vezes uma relagio
mutualista: as plantas pagam a dispersores animais o “ser-
vigo dispersao” com recompensas alimentares acumula-
das nos frutos ou constituidas pela biomassa aérea (inc.
infrutescéncias). A zoocoria pode também ser classificada
em fungio do grupo taxonémico a que pertence agente

de dispersao (Quadro 49).

Os dispersores animais eventualmente melhoram as
condigbes ambientais usufruidas pelas plantas germinan-
tes através do enterramento das sementes e/ou do aumen-
to tépico da fertilidade do solo, pela deposicao simultinea
de sementes e excrementos. O vulgarissimo trevo-branco
¢ disperso por bovinos germinando em massa nos excre-
mentos destes animais. Fischer ez 2/ (1996) contaram
mais de 8500 didsporos de 85 espécies de plantas nos ex-
crementos de uma tnica ovelha.

Muitas sementes endozoocéricas desenvolveram tegu-
mentos duros e necessitam de ser escarificadas pelo sis-
tema digestivo dos agentes de dispersio antes de adqui-
rirem capacidade germinativa. Por exemplo, os elefantes
vergam com o seu peso as plantas adultas de Hyphaene
petersiana (Arecaceae) «palmeira-marfim» — uma palmeira
comum no sul de Africa cujas sementes sio comercial-
mente talhadas como se de marfim se tratasse — conso-
mem os seus frutos, digerem o pericarpo e expelem as se-
mentes escarificadas, prontas a germinar, envoltas numa

pilha de estrume (Sneed 1983).

O mecanismo de dispersio do trevo-subterrineo — a
mais importante leguminosa das pastagens semeadas de
sequeiro das regioes de clima mediterranico — é particu-
larmente interessante porque associa vérios tipos de dis-

persdo. Finda a intese, os pedtnculos infletem em dire-

géo a0 solo na tentativa de enterrar as sementes retidas no Figura 244. Sistemas de dispersdo de didsporos. A) Autocoria em Ec-
ballium elaterium (Cucurbitaceae) «pepino-de-sdo-gregdrio». B) Capsu-
la de dispersdo hidrocérica de Pancratium maritimum (Liliaceae, Ama-
(Figura 246). Um caso de autocoria, portanto. Os glO- ryllidoideae). C) Sementes anemocdricas de Populus nigra (Salicaceae)
mérulos sio exteriormente revestidos por flores estéreis «choupo-negro». D) Vagem ectozoocdrica de Medicago polymorpha
(Fabaceae), n.b. espinhos. E) Pseudofrutos carnudos (pseudobagas) de

reduzidas ao célice, fletidas para trds, com a quédrupla dispersdo endozoocdrica de Osyris alba (Santalaceae); n.b. cicatriz cir-
= - Y BE _ cular resultante da queda do perianto em torno da cicatriz que marca a
fungao.de AMOTTECEr agressocs flslcas, ¢ de facilitar a ecto insercdo do estilete. F) Vagens de Cassia singueana (Fabaceae) (Guiné-
Z0O0COr1a, a ancoragem ao solo e o enterramento dos g10- -Bissau), indeiscentes, ricas em nutrientes, em condigdes naturais disper-

mérulos (com frutos e sementes inclusos). Os glomérulos sas por grandes mamiferos africanos (e.g. elefantes). [Fotos do autor].

interior das infrutescéncias, conhecidas por glomérulos
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maduros com facilidade ficam retidos entre as unhas ou
pendurados no pelo dos ungulados (e.g:, ovelhas e vacas),
que os dispersam a longa distincia. Uma parte das se-
mentes eventualmente ingeridas pelos animais ¢ devolvi-
da inteira ao solo, escarificada (com a dureza atenuada),
pronta a germinar com as primeiras dguas do Outono. O
trevo-subterrneo tem, simultaneamente, uma dispersao
autocorica (por mecanismos préprios), ectozoocérica (se-
mentes no exterior do corpo dos animais) e endozoocéri-
ca (por ingestdo e posterior expulsio pelas fezes animais).

A distribuicao dos sindromes de dispersio ¢, muitas
vezes, dificil de correlacionar com o coberto vegetal.
Refiro alguns padroes recorrentes (Ozinga e# al. 2004 ): a
polinizacio hidréfila é mais frequente, claro, na vizinhan-
ca de cursos de dgua; a dispersao pelo vento ganha impor-
tincia nos solos menos férteis e nas comunidades vegetais
mais abertas; a epizoocoria é mais provdvel em dreas de
vegetagdo esparsa (e.g., pastagens); nas comunidades ar-
bustivas ou florestais abundam espécies endozoocéricas
dispersas por aves frugivoras.

A extingio dos vetores de dispersdo pode colocar em
causa a sobrevivéncia no longo prazo de plantas zoocé-
ricas dependentes de dispersores muitos especializados.
Virias espécies de plantas com grandes sementes endémi-
cas da ilha de Madagdscar ficaram, aparentemente, sem
dispersores, em consequéncia da extin¢io de pelo menos
17 espécies de lemures nos tltimos milhares de anos (Fe-
derman ez al. 2016). Algumas espécies africanas de se-
mentes duras correm o mesmo risco.

DORMENCIA E GERMINACAO DA SEMENTE

Tipos e vantagens da dorméncia

A redugao do teor em dgua no final da ontogénese das
sementes ortodoxas for¢a a entrada em quiescéncia do
embriao e, implicitamente, da semente. Quiescéncia nao
¢ um sinénimo de dorméncia (Considine & Considine
2016). As sementes dormentes, ao contririo das semen-
tes nao-dormentes (= quiescentes, latentes ou ecodor-
mentes), sa0 incapazes de germinar sob uma combinagio
apropriada de fatores ambientais. Consoante o momento
em que se inicia a dorméncia esta pode ser (Finch-Savage
& Leubner-Metzger 2006):

* Dorméncia primdria — sementes disseminadas jd

dormentes;

* Dorméncia secunddria — dorméncia adquirida por
exposicio a condi¢oes ambientais desfavordveis,
ap6s a disseminagao.

A dorméncia, por sua vez, ¢ dividida em 5 grandes

tipos (Quadro 50).
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Figura 245. Agentes de dispersdo. O tambaqui (Colossoma macropo-
mum, Characidae), um peixe indigena da bacia do Amazonas muito apre-
ciado na culindria brasileira, pode dispersar sementes a mais de 5 km de
distancia (Anderson et al. 2011). [Cortesia de Danyllo S. Dias].

Figura 246. Autocoria em Trifolium subterraneum (Fabaceae). Na foto o
trevo-subterraneo prepara-se para .enterrar os glomérulos no solo. N.b.,
a posigdo axilar das infrutescéncias. [Foto do autor].

A dorméncia aporta trés grandes vantagens: (i) evita a
germinagio da semente em periodos climaticamente des-
favordveis (e.g., demasiado frios ou demasiado secos); (ii)
permite a manuten¢io de um banco de sementes (seed
bank) vidveis no solo quando as plantas germinadas no
periodo favordvel forem incapazes por razdes climdticas,
por doenga ou herbivoria de se reproduzir; e (iii) alarga a
janela temporal disponivel para a dispersio das sementes,
aumentando a probabilidade do sucesso da dispersio a
longa distincia e a ocupagio de um micrositio favordvel
para a germinagdo. A maior parte das plantas cultivadas
propagadas por semente foram artificialmente seleciona-
das para germinarem rapidamente e em sincronia — pro-
duzem sementes nio dormentes ou dormentes durante
um escasso periodo de tempo, como veremos em seguida.
Algumas plantas pratenses melhoradas, sobretudo legu-
minosas, apresentam, no entanto, uma acentuada dor-
méncia. Neste caso os melhoradores retiveram esta carac-
teristica porque a dorméncia favorece a sua persisténcia
no agroecossistema pastagem melhorada.

Quebra de dorméncia

O fator tempo, por si s6, enfraquece a dorméncia e,
eventualmente, promove a transi¢do das sementes dor-
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méncia para um estado de quiscéncia. A quebra da dor-
méncia fisiolégica em condigoes naturais envolve, iso-
ladamente, ou em diferentes combinagées, a exposi¢ao
a temperaturas altas, temperaturas baixas, a exposicio
a luz, um aumento da concentra¢io de O, ou de CO,
na atmosfera do solo, ou a lixiviagio (arrastamento) de
inibidores presentes no tegumento pela a¢io da dgua da
chuva. Em condi¢des de campo, as dorméncias fisiold-
gica e morfofisiolégica sio mais prolongadas do que a
dorméncia morfolégica. A inibi¢ao da germinagio na
dorméncia morfoldgica é de curta duragio porque o em-
brido apenas precisa de tempo para maturar no interior
da semente. As sementes com embrides rudimentares,
como acontece nas Ericaceae e Orchidaceae, nio cabem
no conceito de dorméncia morfolégica porque precisam
de estimulos ambientais particulares para germinar que
nao desenvolverei neste texto (Finch-Savage & Leubner-
-Metzger 2006). A dorméncia morfofisiolégica é parti-
cularmente dificil de quebrar. A quebra da dorméncia
fisica depende da permeabiliza¢ido o tegumento a dgua
que pode passar por temperaturas altas, temperaturas
baixas, flutuacdes de temperatura, ciclos de congelagao/
descongelacio, fogo, secura, e/ou a passagem pelo trato
digestivo de animais.

Nos clima extratropicais, grande parte das plantas
anuais de outono-inverno demonstram um dorméncia
de tipo fisiolégico quebrada por temperaturas elevadas
(ou pelo menos nao muito frias). As sementes das plantas
anuais de germinacio primaveril precisam de ser subme-
tidas ao frio invernal para germinarem na primavera do
ano seguinte a sua formagio (Baskin & Baskin 1998).
As sementes das rosdceas temperadas arbéreas — e.g., ma-
cieira ou cerejeira — e muitas outras plantas lenhosas ex-
tratropicais sio estratificadas antes da sementeira, i.e.,
expostas ao frio (0 a 10°C) em condigoes de elevada hu-
midade durante um periodo varidvel de tempo.

A resposta das sementes a luz é outro mecanismo fre-
quente para prevenir a germinagio em sitios ou perio-
dos do ano desfavordveis. Baseado no livro de Fenner &
Thompson (2004) resumo em seguida os aspetos essen-
ciais da biologia da germinacio das sementes fotoblasti-
cas (photoblastic seeds), i.e., das sementes que requerem
luz para germinar. Este tipo de dorméncia fisiolégica é
muito frequente em plantas anuais de sementes peque-
nas. As sementes pequenas sio facilmente deslocadas para
camadas demasiado profundas solo (a partir das quais é
impossivel germinar com sucesso), por exemplo, pelo pi-
soteio de animais, pela mobilizacio do solo, ou pela con-
tragao e expansio do solo em consequéncia dos ciclos de
humedecimento/secagem ou de congelamento/descon-
gelamento do solo (frost heaving). Um sensor de luz foi
a grande solucdo encontrada pela evolu¢io para aumen-
tar a probabilidade das sementes germinadas alcangarem
a superficie do solo e, a0 mesmo tempo, garantir um
banco de sementes estdvel no solo. As sementes fotoblds-
ticas nao germinam as escuras. Para quebrar a dorméncia

Quebra de dorméncia 219

Quadro 50. Tipos de dorméncia (Baskin & Baskin 1998).

Tipo Descri¢do e exemplos

Dorméncia Com origem na presenga de inibidores quimicos

fisioldgica (e.g., 4cido abcisico), na expressdo de determinados
(physiological genes, ou na auséncia de promotores da germina-
dormancy) ¢do (e.g., giberelinas); tipo dominante nas gimnos-
pérmicas e angiospérmicas. Comum nas Poaceae,
Brassicaceae, Rosaceae, Amaranthaceae, Lamia-
ceae e Asteraceae.
Dorméncia Dorméncia causada pela imaturidade do embrido.
morfoldgica Comum, entre outras familias, nas Apiaceae, Ara-
(morphological ceae, Liliaceae, Magnoliaceae e Ranunculaceae.
dormancy)
Dorméncia Associa a imaturidade do embrido com mecanismos
morfofisiolégica  fisioldgicos. Tipo pouco frequente.
(morphophysiolo-

gical dormancy)

Dorméncia Dorméncia imposta pelo tegumento ou pelo fruto

fisica que inibe da absor¢do de dgua, as trocas gasosas

(physical com o exterior, ou constrange mecanicamente o

dormancy) embrido, impedindo a extrusdo da radicula e plumu-
la. E.g., Anacardiaceae, Bombacaceae, Cannaceae,
Cistaceae, Cucurbitaceae, Malvaceae, muitas Faba-
ceae e Sapindaceae.

Dorméncia Combina pelo menos dois tipos de dorméncia. E.g.,

combinada Trifolium subterraneum (Fabaceae).

(combinational

dormancy)

podem ser suficientes curtos periodos de exposicio a luz,
ou intensidades de radiagio muito baixas (e.g., o luar ou
até A luz de uma noite estrelada). A luz do sol penetra
poucos milimetros abaixo da superficie do solo, apenas
2-3 mm — a profundidade certa para sementes pequenas
—, tanto mais profundamente quanto mais abundantes as
particulas de quartzo e arenosa a textura do solo. Algu-
mas espécies tém um mecanismo adicional: a exposi¢cao
direta ao sol intensifica a dorméncia evitando a germina-
¢ao0 das sementes na superficie do solo nu.

Antes da introducio de herbicidas, a preparagao do
solo para a cultura dos cereais nas regioes de clima medi-
terrinico seguia as prdticas ancestrais da agricultura clds-
sica grega e romana. Faziam-se duas ou trés mobilizagoes
com arado: a primeira, a decrua, no final do inverno, e
a chamada vima na primavera. As duas mobilizagoes tra-
dicionais eram complementadas, se necessdrio, por uma
outra de preparagio da sementeira no outono (Aguiar
& Azevedo 2012). A manutencido da superficie do solo
na vinha e nos pomares seguia um calenddrio similar.
A decrua eliminava as infestantes germinadas durante
o outono antes de produzirem semente, e estimulava a
germinacdo de outras através da exposicao a luz de ca-
madas do solo previamente mantidas as escuras. Algumas
espécies daninhas tém que experimentar um periodo as
escuras para se tornarem sensiveis a luz (Milberg & An-
dersson 1997). A vima tinha por fungio destruir a segun-
da vaga de infestantes. Duas mobilizacoes na altura certa
eram essenciais para controlar os estragos causados pela
competicdo das infestantes num sistema de agricultura jd
de si pouco produtivo.
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Nas Poaceae a intensidade da dorméncia fisiolégica e
o nimero de sementes dormentes varia com a espécie, a
posicao das sementes nas inflorescéncias, a temperatura
e o stresse ambiental, entre outros fatores. A quebra da
dorméncia dos cereais de outono-inverno é conseguida
ap6s um periodo de armazenamento num ambiente seco
a temperatura ambiente (pés-maturagio, afterripening)
ou pela embebigao em dgua sob temperaturas relativa-
mente baixas (estratificagao) (Baskin & Baskin 1998).
Nas sementes de gramineas nio domesticadas quanto
mais longo e quente o periodo de quiescéncia/dorméncia
no solo por falta de humidade para germinar durante o
estio, mais enérgica a quebra de dorméncia com a che-
gada das chuvas. A remogio das pegas bracteolares que
envolvem a semente (glumelas) favorece a germinacio de
algumas espécies (e.g., Avena farua) (Hsiao et al. 1983).

Muitas leguminosas, sobretudo pratenses e drvores
de origem tropical, produzem uma percentagem signi-
ficativa de sementes com dorméncia fisica. Neste tipo
de sementes — sementes duras — o tegumento impede a
absor¢ao da dgua e inibe a germinagio, de poucas sema-
nas a muitos anos, consoante as espécies. A dorméncia
fisica ¢ um mecanismo particularmente apropriado para
evitar que em territdrios com uma estagao seca pronun-
ciada (e.g., mediterrinico e regides tropicais com estagao
seca), as sementes enterradas no solo germinem com uma
chuvada ocasional, insuficiente para o posterior sustento
das plantulas. Em condi¢oes naturais, as sementes duras
precisam de atravessar o trato digestivo de um herbivoro
ou serem sujeitas a temperaturas extremas para germinar.
A submersao em dgua quente, por vezes fervente, é um
tratamento padrio na reprodugio destas espécies por se-
mente em viveiro (Figura 247). A escarificagdo de se-
mentes pode também ser artificialmente realizada com
um abrasivo (e.g., areia ou lixa), pela submersio em so-
lugoes 4cidas ou pela sujeicio a tratamentos térmicos em
fornos. As sementes em dorméncia fisica dos Cistus (Cis-
taceae) «estevas» germinam rapidamente apds uma quei-
mada porque o tegumento fendilha pela agio do fogo,
uma caracteristica que contribui para a sua extraordindria
abundincia nas terras baixas de clima mediterranico, ci-
clicamente percorridas pelo fogo, na Peninsula Ibérica.
As sementes de oliveira sdo tratadas com uma solugio ar-
refecida de soda cdustica para saponificar as gorduras que
impregnam e impermeabilizam o endocarpo (carogo).

O trevo-subterrineo retine numa s planta muitos dos
mecanismos de dorméncia (dorméncia combinada) e de
quebra de dorméncia estudados neste ponto (Smetham
2003). As cultivares comerciais de trevo-subterrineo pro-
duzem uma elevada percentagem de sementes duras, ge-
ralmente superior a 80%, no inicio do verdo. A quebra
da dorméncia, medida pela redugio da percentagem de
sementes duras, é favorecida por variagdes acentuadas
da temperatura didria. Os ciclos didrios de contracio e
expansdo dos tecidos da semente geram fendas no tegu-
mento que, por sua vez, facilitam a embebicio da semen-
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Figura 247. Quebra de dorméncia de sementes com tratamento térmi-
co. A) Sementes de Leucaena leucocephala (Fabaceae, Mimosoideae),
uma importante leguminosa arbdrea forrageira tropical, depois de que-
brada a dorméncia com agua quente. B) Sementeira em sacos de plasti-
co; plantas ja germinadas ao fundo. [Guné-Bissau; fotos do autor].

te em dgua e a germinagdo. A exposi¢do a temperaturas
diurnas elevadas, acima dos 50-60°C, ¢ particularmente
eficiente na quebra da dorméncia fisica. Por conseguinte,
a remogao mecénica ou o pastoreio da biomassa pratense
seca no estio, reduz o ensombramento do solo e diminui
o nimero de sementes duras no final do verdo-inicio do
outono. O enterramento profundo das sementes tem um
efeito inverso. As sementes de trevo-subterrineo somam
a dorméncia fisica uma dorméncia fisiolégica governa-
da pelos teores de CO, no solo, pela temperatura e pela
presenca de substincias inibitérias no tegumento. Baixos
teores de CO, na atmosfera do solo e temperaturas supe-
riores a 20°C prolongam a dorméncia. Chegado o periodo
himido outonal, a atividade bioldgica do solo aumenta
e o teor de CO, na atmosfera do solo sobe. A tempera-
tura desce, a dgua da chuva arrasta os inibidores acumu-
lados no tegumento, e as sementes de trevo-subterrineo
com o tegumento fendilhado germinam em massa. As
dorméncias fisica e fisiolégica desempenham um papel
essencial na regulacido do ciclo bioldgico desta espécie
pratense porque reduzem o risco de germinagoes estivais,
por exemplo apés trovoadas intensas. A dorméncia fisica
serve ainda para lidar com as flutuacoes climdticas inte-
ranuais porque o seu efeito prolonga-se por mais de um
ano dando origem a um banco de sementes. A germi-
nacio estival das sementes — as chamadas falsas partidas
— representa um enorme risco porque nesta altura do ano
as plantulas terao pela frente, com grande probabilidade,
um longo periodo quente e seco. A morte de plantulas no
verao prejudica as emergéncia no outono e compromete
a persisténcia do trevo-subterrineo no longo prazo. Por
isso, a produgdo de sementes duras é uma caracteristica
positivamente selecionada pelos melhoradores.

Germinacio da semente

A germinagdo pode ser entendida como a retoma
do crescimento do embrido de uma semente madura.
As condigoes exigidas para a germinagio das sementes
sao andlogas as requeridas pelos gomos quiescentes ou
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dormente. Como referi no ponto anterior, as sementes
dormentes s6 germinam se a dorméncia for quebrada. As

sementes quiescentes ("Etapas do desenvolvimento da semen-
te") necessitam apenas de uma combinagio apropriada de
dgua, temperatura e oxigénio para germinar.

As condi¢des ambientais necessdrias para a germina-
¢ao das sementes quiescentes sio determinadas pelo ge-
nétipo: variam de espécie para espécie, ou mesmo entre
proveniéncias ou cultivares da mesma espécie. As semen-
tes ndo germinam sem dgua, e 4gua a mais impede a difu-
s30 do O, aumenta a concentragao de CO, (um inibidor
frequente da germinagao) no solo e favorece ataques fin-
gicos ou bacterianos. Muitas plantas aqudticas, pelo con-
tririo, germinam submergidas em dgua. A luz deprime
ou inibe a germina¢do de muitas sementes; e.¢., de grande
parte das drvores de fruto. A taxa de germinagéo das se-
mentes — nimero de sementes germinadas por unidade
de tempo, geralmente expressa em percentagem — varia
com a temperatura. As plantas extratropicais geralmente
germinam com temperaturas mais baixas do que as plan-
tas tropicais. Em agricultura, quanto mais pequenas as
sementes menor a profundidade de sementeira, ¢ mais
importante o esmiugamento da camada de solo onde se
encontram (cama da semente, na terminologia agroné-
mica) de modo a garantir um contacto estreito entre as
particulas do solo e a semente. A formagao de uma crosta
na superficie do solo pela agio mecinica da chuva nas
particulas do solo, sobretudo nos solos de textura fina,
¢ uma importante causa de germinagoes deficientes em
muitas culturas agricolas (e.g., milho-gratido). O pH do
solo também influencia a germinagio da semente.

A germinacdo principia com a embebi¢ao em dgua (=
humecta¢do) da semente, segue-se o aumento do volume
do embrido, a ativagio dos meristemas embriondrios e a
mobilizagao das reservas acumuladas nos cotilédones ou
em tecidos de reserva em direcio ao embrido. O embrido
ao aumentar de volume pressiona o perisperma e este
rompe-se. Guiada por um geotropismo positivo, a raiz
primdria emerge da semente, geralmente pelo micrdpi-
lo, e afunda-se no solo. No extremo oposto do embrido,
o meristema caulinar tem um geotropismo positivo e
produz caule e folhas. O alongamento dos primeiros en-
trends caulinares encaminha a plamula para a superficie
do solo. Nas espécies de germinagao epigea, os cotilé-
dones sao arrastados para fora do solo pelo alongamento
do hipocétilo. Nas sementes de germinagao hipégea, o
entrend hipocotilar alonga-se muito pouco e os cotilédo-
nes permanecem enterrados ou a superficie do solo. Sao
epigeos o) feijéo—comum, as couves, a macieira, a pereira,
a cerejeira, a oliveira ou os cafeeiros; os cereais, 0 pesse-
gueiro, a amendoeira e os citrinos sdo hipégeos. A mani-
festagio das plantulas a superficie do solo designa-se por
emergéncia. Muitos autores consideram que a germina-
¢ao da semente termina com a emergéncia da radicula,
outros alargam este periodo até a emergéncia de folhas
acima da superficie solo. Sao plantulas as plantas recém-
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-germinadas que ainda apresentam os cotilédones; depois
da queda dos cotilédones diz-se que sao plantas jovens
(L. Caixinhas, com. pessoal).

A germinagdo implica a desorganizagio da protecio
conferida ao embrido pelas estruturas da semente, em
particular pelo tegumento. A reativa¢io do catabolismo
aumenta o consumo de energia e reduz a relagio C/N
(relagao carbono-azoto) na semente. Caso existam, veri-
fica-se uma diminui¢io da concentracio de substincias
quimicas para deter a herbivoria; e.g., alcaloides quinoli-
zidinicos das sementes de Lupinus (Fabaceae) «tremocei-
ros». A germinagdo das sementes é, portanto, um perfo-
do particularmente sensivel do ciclo de vidas plantas — a
competi¢do com as plantas vizinhas, os patogéneos ou a
herbivoria podem causar taxas de mortalidade muito ele-
vadas, quer em populacoes naturais de plantas, quer nos
agroecossistemas.

As reservas das sementes suportam a germinagio,
emergéncia e a diferenciagio das primeiras folhas. As
sementes sem reservas — microssementes — adquirem
energia parasitando plantas (plantas parasitas, e.g., lo-
rantdceas) ou fungos (plantas micoparasitas, e.g., orqui-
ddceas). Em condi¢oes naturais, as microssementes nio
germinam sem a presenca do hospedeiro (Eriksson &
Kainulainen 2011), razao pela qual sao dificeis de pro-
pagar. A sementeira em vaso, na proximidade da planta
mie é o processo mais pratico de propagar orquideas por
semente. Em alternativa, a sementeira pode ser feita em
turfa, junto com pedagos de raiz de plantas da mesma
espécie, para inocular o substrato com fungos simbion-
tes. Estas técnicas sio pouco eficientes, ou mesmo im-
possiveis de aplicar a muitas espécies. Comercialmente a
propagacao de orquideas por semente ¢ realizada in vitro.

Na impossibilidade de fazer uma revisio profunda
do tema germinagio da semente, nas duas seccoes que
se seguem estudam-se duas espécies — a Z. mays «milho-
-graido» e o Phaseolus vulgaris feijoeiro-comum» (Figura
248) — que servem de modelo para as duas das mais im-
portantes familias de plantas cultivada, respetivamente,
as gramineas e as leguminosas.

Semente e germina¢ao do milho-graudo

A semente do milho-graddo, como as restantes se-
mentes de cereais, contém 12-14 % de dgua. Embora
sujeito a algumas variagoes, o endosperma, o embrido ¢ o
tegumento da semente+pericarpo correspondem, respeti-
vamente, a 85 %, 10 % e 5% do peso seco da cariopse de
milho-graddo. A germina¢io no milho-graido principia
com uma rdpida embebicio de dgua. As sementes tém
de absorver pelo menos 30% do seu peso em dgua para
que a germinacio possa prosseguir (Nielsen 2014). ApSs
um sinal hormonal emitido pelo embrido, a camada de
aleurona produz enzimas capazes de desdobrar o amido.
Comega, entio, a mobilizacio dos nutrientes do endos-
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Figura 248. Germinagdo da semente em mono e dicotiledéneas. A) Plantulas recém-germinadas milho-graudo. B) Plantula de milho-graudo. C) Plantula

de feijoeiro-comum. [Fotos do autor].

perma para o embrido mediada pelo escutelo, e a divisao
e o alongamento das células com capacidade meristemad-
tica.

O milho-graddo é uma espécie hipégea: a semen-
te permanece inumada no solo. Em condigées ideais a
coleorriza emerge da base da semente 2-3 dias depois
da embebi¢ao protegendo, temporariamente, a radicu-
la no seu interior. No mesmo dia, ou vdrios dias depois
em solos frios, emerge a raiz primdria e em seguida um
ndmero varidvel de raizes seminais laterais (geralmente
duas) mais o coledptilo. As raizes seminais laterais tém
uma origem adventicia no né do escutelo estando ausen-
tes em muitas espécie de gramineas. No milho-gratdo, a
raiz primdria e as raizes seminais tém a particularidade,
de desempenhar um papel determinante da absor¢ao de
dgua durante uma parte significativa do ciclo de vida da
espécie (Navara 1987).

O coledptilo protege a plimula durante o seu percur-
so no solo. O entrend que liga o coledptilo a semente — o
mesocétilo!'"”) — alonga-se nas sementes muito enterra-
das e empurra o coledptilo em direcio a superficie do
solo. O comprimento do coledptilo e do mesocétilo, e
a profundidade a partir da qual uma semente ¢ capaz de
germinar, estdo relacionados com a quantidade de reser-
vas armazenadas no endosperma, ou seja, dependem do
peso da semente. O milho pode ser semeado até 7 cm
de profundidade. Em condi¢oes 6timas, o intervalo de
tempo entre a sementeira e a emergéncia ronda 1 semana
(Nielsen 2014). Atingida a superficie do solo, o coledpti-
lo cessa de se alongar, rompe-se e do seu interior emerge
a primeira folha (Figura 248-A). Esgotadas as reservas,
o que resta da semente senesce e acaba por se destacar
da planta, no interior do solo. Cerca de 10 dias depois
[117] Os Triticum e demais Poaceae da subfamilia Pooideae nao alongam o

mesocdtilo. Esta capacidade é exclusiva das plantas das subfamilias Chloridoi-
deae e Panicoideae (Grass Phylogeny Working Group 2001).

da germinagio despontam raizes adventicias no né do
coledptilo e em seguida dos restantes nés subterraneos.
Estas raizes vao constituir o sistema radicular da planta
jovem e adulta de milho porque tanto a raiz primdria
como as raizes laterais seminais morrem precocemente.
As raizes escora, inseridas em nds aéreos, formam-se cerca
de 6 semanas ap6s a germinagio (Feldman cit. Hochhol-
dinger er al. 2004).

Semente e germinagio do feijoeiro-comum

As leguminosas exigem mais dgua no solo para germi-
nar e a embebigdo é mais lenta do que a das gramineas.
O feijoeiro-comum tem uma germinagio epigea; muitas
outras leguminosas sao hipdgeas (e.g., ervilheira). O siste-
ma radicular ¢ de tipo aprumado, estando a raiz principal
j4 diferenciada na semente. As raizes secunddrias sdo pos-
-embriondrias: diferenciam-se a partir da raiz primdria.
O alongamento do hipocétilo sucede a emergéncia da
raiz. Numa fase inicial, o hipocétilo alonga-se e arqueia-
-se acentuadamente, formando-se um arco hipocotilar.
Quando atinge a superficie do solo, sob a influéncia da
luz, o arco hipocotilar apruma-se transportando os co-
tilédones e a plumula para fora do solo. O arco hipo-
cotilar protege a plimula de eventuais danos mecinicos
causados pelas particulas do solo. Atingida a superficie
do solo, os cotilédones desempenham, temporariamente,
a funcio fotossintética antes de senescerem. Nos Lupinus
«tremoceiros», os cotilédones continuam funcionais e fo-
tossintéticos até ao principio da primavera (Figura 7). A
germinagio do feijoeiro-comum, sobretudo nos solos de
textura fina, ¢ irregular; com frequéncia os cotilédones
soltam-se no trajecto a caminho da superficie do solo.
Para obviar este problema, tradicionalmente semeiam-se
2-4 sementes por covacho, ou semeia-se denso, em linha,
para depois desbastar.



2. REPRODUCAO

ASSEXUADA

VANTAGENS E DESVANTAGENS DA
REPRODUCAO ASSEXUADA

A reprodugio assexuada oferece vdrias vantagens
frente ao seu equivalente sexuado, quer em condigoes
naturais e semi-naturais, quer no ambito dos sistemas
de agricultura. Da lista resumida no Quadro 51 destaco,
pela sua importincia agronémica e silvicola, a conserva-
¢ao das caracteristicas genéticas dos individuos parentais.

A maioria das plantas cultivadas propagadas por via
sexual ¢ anual ou bienal. Sao também propagadas por se-
mente sexuais as plantas lenhosas de uso florestal. Nos
programas de melhoramento de plantas agricolas e flo-
restais procura-se obter populagdes de fenétipo superior
(e.g., mais produtivas e resistentes a doengas), uniforme
(plantas similares entre si) e estdvel (constante de geragao
para geracdo). Uma forma corrente de "estabilizar o fen6-
tipo" nas plantas propagadas por semente passa pelo de-
senvolvimento de cultivares de linhas puras (pure lines),
constituidas por individuos homozigéticos'''®, geneti-
camente similares entre si (Hartmann ez 2/, 2014b). As
linhas puras sao muito usadas em plantas autogAmicas
como sejam os cereais e vérias horticolas (e.g., alface e
feijoeiro-comum).

Os individuos de cultivares multiplicadas assexua-
damente — cultivares clonais!''”''?") — t¢m, igualmente,
uma ascendéncia comum préxima e um genoma similar.
Em contrapartida sio, geralmente, muito heterozigéti-
cos, i.e., a percentagem de genes representados com dois
alelos!"?! é elevada. Nestas plantas, a reproducio sexuada
d4 origem a populagoes fenotipicamente heterogéneas,

[118] A homozigotia nunca ¢ total. Nas linhas puras >90% dos Joci tém

apenas um alelo (Brown ez al. 2014).

[119] Os clones sao individuos geneticamente iguais obtidos assexuadamente
a partir de uma planta mae.

[120] Existem outros tipos de cultivares além das cultivares de linhas puras e
clonais; e.g., cultivares sintéticas, cultivares hibridas e cultivares transgénicas.
O seu estudo estd para além dos objetivos deste livro.

[121] Maior nimero de alelos das espécies poliploides.
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Quadro 51. Vantagens da reprodug¢do assexuada frente a reprodugdo
sexuada.

Vantagem Comentarios/exemplos

Dispensa polinizadores As condigdes climaticas adversas ao voo dos

e os riscos dai inerentes polinizadores tém, geralmente, um efeito
menos negativo a neutro na reprodugdo as-
sexuada.

Evita o desmembra- A recombinagdo genética de origem sexual

mento pela sexualidade pode ser contra-adaptativa em habitats mui-

de combinagGes génicas to especializados (e.g., rochas ultrabasicas)

favoraveis [Vol. 1l]. A maior parte das plantas propaga-
das assexuadamente sdo heterozigdticas e
produzem descendéncia sexual muito distinta
dos individuos parentais, de menor interesse
agronémico.

Possibilita a reproducdo A bananeira é um exemplo bem conhecido:
de individuos estéreis  as cultivares mais difundidas sdo triploides e
bem adaptados e/ou estéreis.

com caracteristicas

agrondomicas desejaveis

Evita a necessidade de A quebra da dorméncia da semente tem cus-

quebrar a dorméncia de tos e consome tempo. De qualquer modo, a

sementes dorméncia de propdgulos é um fendmeno
frequente.

Permite ultrapassar
limitagdes ambientais,
bidticas e abidticas

Os porta-enxertos tolerantes a diferentes pra-
gas e doengas sdo indispensaveis em citrinos
ou no castanheiro. Existe toda uma panoplia
de porta-enxertos de videira adaptados a dife-
rentes condigdes de solo (e.g., solos secos vs.
solos humidos, ou solos acidos vs. com eleva-
dos teores de calcério ativo). A multiplicagdo
vegetativa permite curto-circuitar estadios fe-
noldgicos iniciais da propagagdo por semente
(e.g., germinagdo e plantula) muito sensiveis
as condigGes ambientais e a pragas e doengas.

Permite manipular a
arquitetura das plantas

A enxertia em porta-enxertos ananicantes re-
volucionou a fruticultura moderna (e.g., ma-
cieira, pereira e cerejeira).

Antecipa o investimen- A germinacdo e a plantula sdo estadios feno-

to no crescimento ve- légicos demorados porque as reservas da se-

getativo, com eventuais mente sdo escassas, e as plantulas tém uma

ganhos competitivos superficie fotossintética exigua. Uma estaca
de videira ou um tubérculo de batateira dis-
pdem de mais recursos para investir em cres-
cimento, antecipando-se as produgdes com
plantas mais competitivas frente as infestan-
tes.

Antecipa a floragdoea O uso de propagulos provenientes de partes
produgdo de fruto atra- maduras da planta-mae, e de embrides aga-
vés de um encurtamen- mospérmicos antecipa a floragdo.

to da fase juvenil

com individuos distintos dos individuos parentais, ge-
ralmente de menor interesse econdémico. A reprodugio
assexuada ¢ usada para "estabilizar o fenétipo” de plantas
heterozigéticas desde os primérdios da agricultura. A lista
de espécies cultivadas propagadas deste modo é enorme.
O anands, batateira, batateira-doce, mandioca, cana-de-
-agtcar e grande parte das drvores de fruto, por exemplo,
sao multiplicados vegetativamente. Os citrinos e a manga
podem ser multiplicados por sementes apomiticas (2.7.).

As desvantagens da reprodugio assexuada e da auto-
poliniza¢io sio parcialmente coincidentes. Uma e outra
sdo formas de escapar a alguns dos riscos e inconvenientes
da alogamia ("Vantagens e desvantagens da polinizacdo cruza-
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Quadro 52. Tipos de multiplicagdo vegetativa.

Tipo

Tipos principais

Divisdo de
rizomas
Divisdo de
estolhos

Tubérculos

Estacaria

Mergulhia

Polas radiculares
(= rebentdes de
raiz

Rebentos de
raiz (= rebentos
radiculares)

Polas
(= rebentdes,
polas caulinares)

Enxertia

Descrigdo, comentarios e exemplos

E.g., Iris (Iridaceae) «lirios»
E.g., morangueiro e Chlorophytum comosum (Agavaceae) «clorofito».
Com tubérculos inteiros ou divididos; e.g., batateira e Dioscorea alata (Dioscoreaceae) «inhame-da-costa».

Neste tipo de propagacdo destacam-se das plantas-mae e enterram-se fragmentos (estacas) de folha, caule ou raiz deixando uma
porgdo variavel acima e abaixo da superficie do solo. Apds o enraizamento e pegamento, as estacas sdo transplantadas em raiz nua
ou com torrdo para local definitivo (v.i. exemplos).

Na mergulhia promove-se a formagdo de raizes adventicias colocando caules jovens, ndo destacados da planta-mde, em contacto
com o solo ou com um substrato adequado; apds enraizamento os caules sdo destacados da planta-mée (“desmamados”) e trans-
plantados para local definitivo (v.i. exemplos).

Envolve a utilizagdo de ramos epicérmicos resultantes do abrolhamento de gomos adventicios localizados nas raizes de plantas
lenhosas (root suckers). Pontualmente utilizada na perpetuagdo de povoamentos florestais explorados em talhadia (e.g., carvalhais
de Quercus pyrenaica [Fagaceae] «carvalho-negral») e na propaga¢do de algumas espécies ornamentais (e.g., Salix [Salicaceae]
«salgueiros», Acacia melanoxylon [Fabaceae] «acacia-australia» e Cordyline australis [Laxmanniaceae] «fiteira»).

Fragmentos de raiz de plantas herbaceas que, na época apropriada, originam langamentos caulinares; e.g., trés importantes infes-
tantes na Europa, o Cirsium arvense (Asteraceae), o Convolvulus arvensis (Convolvulaceae) e o Rumex acetosella (Polygonaceae).
N3o existe um termo em lingua portuguesa, de uso estabelecido, para este tipo de multiplicagdo vegetativa, conhecido em francés
por drageon e em inglés por root shot; rebento de raiz ou rebento radicular sdo opgdes razoaveis.

PressupGe a utilizagdo de ramos epicdérmicos provenientes do abrolhamento de gomos dormentes ou adventicios, localizados no
colo (podlas do colo) ou na touga de plantas lenhosas (p6las de touga, rebentos de touga ou rebentdes de touga; stump sprouts).
As tougas (ou toigas) sdo a porgdo remanescente apds corte, regra geral coincidente com a regido do colo, do tronco das espécies
lenhosas com regeneragdo vegetativa. As polas de touga sdo utilizadas na perpetuagdo de povoamentos florestais explorados em
talhadia (e.g., carvalhais, castingais e eucaliptais).

Consiste em fazer desenvolver sobre uma parte de uma planta (cavalo, porta-enxerto ou hipobionte) uma outra (enxerto ou epibion-
te) da mesma espécie ou de outra espécie filogeneticamente proxima; e.g., enxerto de Pistacia vera (Anacardiaceae) «pistacio» so-
bre P. terebinthus «cornalheira» ou pereira sobre marmeleiro. Nas plantas enxertadas, o sistema radicular pertence ao porta-enxerto
e a parte aérea ao enxerto ou é partilhada entre este e o cavalo. A enxertia é facil de realizar em muitas dicotiledéneas através do
contacto cambio-cambio mas muito dificil nas monocotiledéneas (somente através do contacto entre meristemas intercalares). O
sucesso da enxertia depende, em grande medida, de um bom contacto entre os cdmbios do enxerto e do cavalo.

Tipos mais importantes de propagacdo por estaca

Estacas folheares

Estacas
caulinares

Estacas
radiculares

E.g., Peperomia caperata (Piperaceae) «peperdmia», Saintpaulia ionantha (Gesneriaceae) «saintpaulia» e Sansevieria trifasciata
(Asparagaceae) «sanseviéria».

O nuimero de gomos enterrado ou emerso acima do solo varia com a espécie e cultivar. Dois critérios maiores de classificacdo:

(a) Quanto ao tipo: as estacas caulinares podem envolver ramos inteiros (tanchdes) ou fragmentos de caule. Neste Ultimo caso
distinguem-se: (i) estacas-simples — segmento de ramo da mesma ordem, e.qg., Salix (Salicaceae) «salgueiros», Platanus orientalis var.
acerifolia (Platanaceae) «platano», oliveira, Chrysanthemum (Asteraceae) «crisantemos», Euphorbia pulcherrima (Euphorbiaceae)
«poinsétia», Dianthus caryophyllus (Caryophyllaceae) «cravo» e mandioca; (ii) estacas-taldo — segmento de ramo com a casca ou
parte do ramo de ordem superior onde se insere, e.g., Populus alba (Salicaceae) «choupo-branco», Ulmus (Ulimaceae) «ulmeiros» e
Taxus baccata (Taxaceae) «teixo»;

(b) Quanto ao atempamento: (i) herbaceas — ramos do ano colhidos durante o periodo de crescimento vegetativo, e.g., Dianthus
caryophyllus (Caryophyllaceae) «cravo» e Ipomoea batatas (Convolvulaceae) «batata-doce»; (ii) semilenhosas — ramos do ano co-
lhidos proximo do final da estagdo de crescimento, e.g., Olea europaea var. europaea e Theobroma cacao (Malvaceae) «cacaueiro»;
(iii) lenhosas — colhidas no periodo de repouso vegetativo, e.g., Cydonia oblonga (Rosaceae) «marmeleiro», videira-europeia, Malus
domestica (Rosaceae) «macieira» e Manihot esculenta (Euphorbiaceae) «mandioca».

E.g., divisdo de raizes de Dahlia (Asteraceae) «dalias».

Tipos mais importantes de propagag¢do por mergulhia

Simples

Invertida

Total, chinesa ou
cameacgao

Muiltipla ou em
serpentina

Amontoa

Alporquia (= mer-
gulhia aérea)

Caules dobrados e enterrados, mantendo acima do solo alguns gomos na extremidade distal; e.g., Magnolia grandiflora (Magnolia-
ceae) «magndlia», método mais usado na propagacdo da videira na Idade Média.

Ao contrario mergulhia simples é enterrada no solo a extremidade distal do caule; de uso pouco frequente.

Caules enterrados a todo o comprimento ficando emersa a extremidade distal; as gemas voltadas para cima ddo origem a caules
aéreos formando-se raizes na face oposta; uso pouco frequente.

Um Unico caule, de grande dimensdo, mergulhado por mais uma vez no solo. Usado na propagagdo de trepadeiras; e.g., Clematis
(Ranunculaceae) «clematides» e Wisteria (Fabaceae) «glicinias».

Caules (e.g., varas de uma touga) amontoados (cobertos de solo) sem torgdo artificial dos ramos. O enraizamento pode ser forgado
com a aplicagdo de anéis de arame na base dos caules. Técnica aplicada a plantas dificeis de propagar por estaca; e.g., Q. suber (Fa-
gaceae) «sobreiro», Tilia (Malvaceae) «tilias», Hibiscus (Malvaceae) «hibiscos», e porta-enxertos de macieira, aveleira e castanheiro.

Formagao de raizes induzida através da colocagdo de um substrato humedecido sustido por um plastico, pano ou vidro, em torno de
um caule aéreo; e.g., pitangueiras, Camellia japonica (Theaceae) «cameleira», litchi e jabuticabeira.

Tipos mais importantes de propagagdo por enxertia

De encosto

Unido lateral de duas plantas com sistemas radiculares independentes; apds o pegamento uma delas é destacada. Correntemente
praticada em meloeiro; adequada a todas as espécies que se propaguem por garfo ou por borbulha.
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De garfo (=ramo Uma porgdo de caule (garfo), com um pequeno niimero de gomos, é retirado de uma planta-mée; a extremidade proximal é, geral-

destacado) mente, cortada em forma de bisel e inserida num porta-enxerto; o enxerto é posteriormente envolvido por rafia ou um substituto
equivalente. Muito usada em macieira, pereira, videira-europeia e em castanheiro. Existem muitos subtipos de enxertia por garfo
que ndo cabe aqui desenvolver, e.g., enxertia de fenda simples, de fenda cheia, de fenda inglesa, de fenda dupla, em émega, incrus-
tragdo, e de coroa ou cabega. Geralmente realizada no final do inverno-inicio da primavera, pouco antes do abrolhamento.

De gomo Na chamada enxertia de borbulha (tipo mais comum) faz-se uma incisdo na casca do porta-enxerto até ao cambio, em forma de T
ou de T invertido; afastam-se duas abas pelo cdmbio e abre-se uma “janela” onde se insere-se um fragmento de casca com uma
gema (borbulha); a borbulha é depois envolvida com rafia ou um substituto equivalente. Técnica corrente em Citrus (Rutaceae) e
prundideas (Rosaceae). Outras variantes da enxertia de gomo: de placa, de anel, de flauta (tradicional em castanheiro) e de gomo
destacado. E realizada com o cambio ativo. Nas regides extratropicais do hemisfério norte, as enxertias de gomo feitas em Maio-
-Junho (gomo pronto) abrolham no préprio ano; as enxertias de agosto e setembro (gomo dormente) abrolham no ano seguinte.

Figura 249. Tipos de propagagdo vegetativa: 1. Estacaria, 2. Mergulhia simples, 3. Enxertia de garfo de fenda dupla. 4. Enxertia de
borbulha. 5. Enxertia de encosto. [Coutinho 1898].

Figura 250. Pélas de touca num talhadia de castanheiro. Figura 252. Alporquia em Casimiroa edulis (Rutaceae), uma arvore de frutos comes-
[Foto do autor]. tiveis originaria da América Central. A) Ramo epicormico. B) Incisdo anelar para esti-

mular a emissdo de raizes adventicias. C) Plastico para conter o substrato. D) Alpor-
que concluido. [Adaptado de https://www.portalfruticola.com].

Figura 251. Propagagdo por estaca de mandioca (Guiné-Bissau). [Foto do autor].
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da", Quadro 42). Em contrapartida reduzem a variagao
genética — a matéria prima de evolugio e do melhora-
mento vegetal. No longo prazo, nenhuma espécie pode
dispensar a sexualidade ou a alogamia sem um agrava-
mento dos riscos de extingao [Vol. II]. Em termos estrita-
mente agronémicos, a reprodugao assexuada tem ainda a
desvantagem dos propdgulos (e.g., estacas, borbulhas, tu-
bérculos e estolhos) serem mais dificeis e caros de colher,
transportar e armazenar, de terem uma viabilidade tem-
poral geralmente mais curta do que a semente e aumenta-
rem a prevaléncia e os estragos de algumas doengas.

A multiplicagao vegetativa perpetua um vasto grupo
de doengas de plantas de etiologia viral ou micopldsmica.
Este inconveniente ¢ particularmente nocivo na batatei-
ra. A multiplicacdo da espécie por tubérculos origina um
rapido incremento da carga de virus transmitidos por afi-
deos que s6 pode ser revertida por reprodugio sexuada ou
através do uso de propdgulos saos, obtidos por técnicas
especializadas de cultura de tecidos. Os agricultores reno-
vam todos os anos, ou ano sim ano nio, a batata-semente
(tubérculos usados na propagagao da batata) por causas
sanitdrias. A semente ¢ uma alternativa interessante a
propagacio por tubérculos nas regides com uma eleva-
da incidéncia de doencas virais, onde os agricultores nao
tém capacidade para adquirir material vegetativo saudd-
vel, ou a importa¢io de batata-semente é demasiado cara
(Golmirzaie ez al. 2004). Com poucas gramas de semente
substituem-se 2t/ha de batata-semente, obtendo-se plan-
tas sauddveis, isentas de virus. A propagagio por semente
comporta varios inconvenientes. De modo a obter progé-
nies suficientemente homogéneas e produtivas sao reali-
zados cruzamentos controlados, tecnicamente exigentes,
com cultivares selecionadas. As plantulas de batateira sao
sensiveis a4 competigao por infestantes, a défices de dgua e
a alguns fungos de solo. E o ciclo da cultura aumenta 15
a 20 dias. A vinha, o morangueiro, a mandioca, e muitas
outras culturas multiplicadas vegetativamente, enfrentam
problemas sanitdrios similares.

T1POS DE REPRODUCAO ASSEXUADA

Os tipos mais importantes de reproducio assexuada
entre as plantas-terrestres sao os seguintes:

* Produgao de esporos — fundamental dos ‘bridfitos’
e ‘pteridéfitos’s

* Apomixia*? (= agamospermia) — producio de se-
mentes vidveis ndo fecundadas a partir de tecidos de
origem maternal;

* Multiplicagao vegetativa (= reproducao vegetati-
va''?) — envolve apenas estruturas vegetativas, i.e,

[122] Alguns autores consideram apomixia como um sinénimo de reprodu-
¢io assexuada. Esta interpretagio lata de apomixia caiu em desuso.

[123] A designagio reprodugio vegetativa ¢ igualmente usada com o signifi-
cado de reprodugio assexuada ou de apomixia. Deve, por isso, ser evitada.
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Figura 253. Enxertia de garfo de fenda inglesa em castanheiro. A)
Cavalo depois de atarracado. B) Garfo com bisel ja fendido. D) Encaixe
do garfo no cavalo. E) Enxertia pronta para ser isolada com rafia ou uma
fita plastica adequada. [Fotos do autor].

propédgulos (e.g., fragmentos de caule, raiz ou fo-
lhas); resulta do abrolhamento de gemas de diferen-
tes tipos e da diferenciacio de novas raizes, por regra
adventicias;

* Micropropagagao — produgao de clones in vitro a
partir de uma tnica célula vegetal somdtica (= nao
reprodutiva) ou de uma porgao de tecido vegetal (=
explante).

A produgio de esporos em ‘bridfitos’ e ‘preridéfitos’ é

abordada no préximo capitulo. As técnicas de micropro-
pagagio nao sio discutidas neste texto.

Apomixia

A apomixia ¢ exclusiva dos espermatéfitos. Ca. 0,1%
das angiospérmicas de mais de 40 familias sdo apomiti-
cas ou juntam a apomixia com a producio de sementes
sexuadas (Mogie cit. van Dijk 2009, Carman 1997). A
maioria sdo herbdceas perenes das familias Asteraceae e
Poaceae. As plantas apomiticas sdo geralmente perenes,
associam a apomixia & multiplicacdo por via vegetativa
(e.g., por rizomas ou estolhos), e exibem um mecanismos
que impedem ou reduzem a incidéncia da autogamia
(e.g., autoincompatibilidade, dioicia ou heterostilia) (Bi-
cknell & Koltunow 2004). A apomixia envolve uma fase
unicelular equivalente ao zigoto que aumenta a probabi-
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lidade da fixagao de mutagées (por oposicio a multiplica-
¢ao vegetativa) e restringe a transmissao de virus para as
geragoes seguintes (Dijk 2009).

Reconhecem-se dois tipos fundamentais de apomi-
xia:

* Apomixia gametofitica (= partenogénese);

* Apomixia esporofitica (= embrionia adventicia, em-

brionia somdtica).

Na apomixia gametofitica desenvolve-se um saco
embriondrio nao reduzido (2n) a partir de um esporo
nao reduzido (diplosporia) ou de uma célula do nucelo
(2n) (aposporia). Em ambas os tipos ocorre uma etapa
gametofitica e a formacio de uma oosfera 2n. A oosfera
nao reduzida desempenha uma fungao similar ao zigoto
na reproducio sexuada: d4 origem a um embrido diploi-
de, neste caso de origem exclusivamente maternal (sem
fecunda¢do). A apomixia estd estreitamente associada a
poliploidia [Vol. IT]. E muito frequente tanto em mono
como em eudicotiledéneas; e.g., Rosa (Rosaceae) «rosei-
ras», Rubus (Rosaceae) «silvas», Leontodon (Asteraceae)
«dentes-de-leao» e numerosas Poaceae «gramineas», entre
as quais as temperadas Poa e as forrageiras tropicais do

género Brachiaria (Valle & Savidan 1996).

A apomixia esporofitica envolve a diferenciagio de
um ou mais embrides (embrides adventicios) por se-
mente, em substitui¢io ou complementares ao embrido
sexual, a partir de células somdticas situadas em qualquer
ponto do primérdio seminal, excluindo as células do saco
embriondrio. Estes embrides sio também diploides e de
origem exclusivamente maternal. Na apoximia esporofi-
tica, ao contrario da apomixia gametoﬁ'tica, nao ocorre
a formacio de um gametéfito e de uma oosfera. Este
processo de reproducdo assexuada foi identificado em
cerca de 250 espécies de mais de 50 familias. E muito fre-
quente em Citrus (Rutaceae) «citrinos» e nas cultivares de
mangueira provenientes do SW asidtico. Nestas plantas
uma semente pode ter mais do que um embriio (poliem-
brionia) e dar origem a mais de um individuo (Figura
254): um dos embrides é sexual e os restantes adventi-
cios. Os embrides adventicios sao iniciados mais cedo,
consequentemente, sio maiores e dao origem a plantulas
mais vigorosas do que os embrides sexuados. Os embrides
adventicios sio usados para propagar assexuadamente
porta-enxertos (as cultivares para fruto multiplicam-se
por enxertia). Os viveiristas sabem distinguir os embrides
sexuais e eliminam-nos manualmente para conservar as
caracteristicas das plantas maternais.

A ontogenia da poliembrionia nas gimnospérmicas é
distinta da das angisopérmicas. Divide-se em dois tipos,
poliembrionia (i) simples ou por (ii) clivagem (Buchholz
1926). Como veremos ("Ciclo de vida das gimnospérmicas",

Figura 275), nos primérdios seminais das gimnospérmi-
cas ocorre mais de uma oosfera, portanto pode-se dife-
renciar mais de um embrido sexual (embrionia simples);
e.g., Abies, Picea ¢ Pseudotsuga (Piniidae). Em algumas
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Figura 254. Poliembrionia em mangueira. [Foto de C.J. Rosetto, http://
www.genetica.esalq.usp.br/pub/seminar/MFSantos-200801-Seminario.
pdf].

espécies (e.g., Pinus e Cedrus), os embrites sexuais divi-
dem-se em mais de um embriio (embrionia por cliva-
gem). Em qualquer dos dois tipos, durante a formagio
da semente, os embriées competem uns com os outros,
geralmente, sobrevivendo apenas um. A poliembrionia
simples é um mecanismo de selecio de gimetas. Os pri-
mordios seminais das angiospérmicas tém apenas uma
oosfera: nunca se diferencia mais de um embrido sexua-
do. A triagem dos gimetas ¢ feita pelo estigma e pelo es-
tilete, com menos custos energéticos (o pélen e os tubos
polinicos tém menos biomassa do que os embrides).

Multiplicagao vegetativa

A multiplicacao vegetativa tem como principio funda-
mental o facto de algumas células vegetais — pelo menos
as células parenquimatosas — serem totipotentes, e., con-
servam a capacidade de se desdiferenciarem e retornar a
uma condi¢io meristemdtica reconstruindo, por essa via,
tecidos (e.g., cimbio), érgaos (e.g., raizes e gemas), se ne-
cessdrio todo o corpo da planta. No inicio deste volume
("Estrutura modular das plantas. Totipoténcia celular") defendi

que a totipoténcia e a facilidade com que se propagam
vegetativamente as plantas, com fragmentos de caules, de
raizes ou folhas, com gomos isolados ou com pequenos
aglomerados de células nas técnicas de micropropagagao,
¢ uma propriedade emergente da estrutura modular das
plantas. Existem numerosos tipos de multiplicagao ve-
getativa; os mais relevantes, e respetivos subtipos, com
exemplos, foram concentrados no Quadro 52 (Figura
249, Figura 250, Figura 251, Figura 252, Figura 253).
A multiplicagio vegetativa é frequente em ecossis-
temas naturais e seminaturais. As plantas resultantes
de propagagio vegetativa dispersam-se de forma menos
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eficaz do que a semente e tendem a enraizar na vizinhan-
ca das plantas mae. Em contrapartida tém maior proba-
bilidade de se estabelecer em habitats colonizados por
plantas muito competitivas do que as plantas de semente
porque constroem a candpia rapidamente e podem, tem-
porariamente, ser sustentadas pela planta mae. A multi-
plicagdo vegetativa é igualmente util em habitats ciclica-
mente perturbados, por exemplo, por cheias e ventos que
fragmentam, transportam e enterram os propagulos. E
um padrao recorrente as plantas invasoras disporem de
sistemas eficientes de multiplicagdo vegetativa (Barret
2011). A enxertia natural (sem intervengao humana) de
raizes é comum nas plantas lenhosas, tanto cultivadas
como silvestres.

Vejamos alguns exemplos. Os sedimentos que mar-
ginam as linhas de 4gua europeias saio um habitat de
exceléncia para gramineas estolhosas e rizomatosas (e.g.,
Cynodon dactylon), ou de eudicotiledéneas estolhosas
(e.g., Vinca major, Apocynaceae), rizomatosas (e.g., Cir-
sium arvense, Asteraceae) elou que regeneram a partir de
fragmentos de raiz (e.g., Convolvulus arvensis, Convolvu-
laceae). Estas plantas servem-se da turbuléncia da dgua
para produzir e disseminar propdgulos. A Ammophila
arenaria faz algo similar nas dunas primdrias. Pela mesma
razdo muitas drvores e arbustos ripicolas (que habitam a
margem dos rios) pegam facilmente por estaca; e.g., Salix
e Populus na regio Holartica, e Ficus na Africa Tropical.
Os morangueiros-silvestres (Fragaria vesca, Rosaceae) es-
praiam-se nas clareiras dos bosques em busca da luz com
a ajuda de estolhos enraizantes nos nés. As silvas (Rubus,
Rosaceae) e o Rhododendron ponticum (Ericaceae) fazem o
mesmo por mergulhia. Uma das mais perigosas invaso-
ras do Arquipélago dos Agores, a Hydrangea macrophylla
(Hydrangeaceae), fragmenta-se pela a¢ao do vento em pe-
quenas estacas de ficil enraizamento (Figura 243-A).

AFINIDADE E COMPATIBILIDADE EM
ENXERTIA

Quando um enxerto ¢ rejeitado logo apds a enxertia
diz-se que h4 falta de afinidade ou incompatibilidade
absoluta entre o enxerto e o porta-enxerto. Infelizmente,
nao ¢ possivel enxertar drvores de fruto nas drvores do-
minantes da bosques portugueses (e.g., Quercus, Alnus,
Fraxinus e Salix): nao existe qualquer afinidade entre elas.
Um porta-enxerto e um enxerto sio compativeis quando
sdo capazes de estabelecer uma ligagio sélida e duradou-
ra. Nas enxertias compativeis, a uniao entre o enxerto e
o porta-enxerto viabiliza um transporte eficiente de dgua,
nutrientes minerais, fotoassimilados e hormonas entre os
dois biontes. H4 uma continuidade cambial e vascular
perfeita. Nas enxertias incompativeis, as plantas tém um
aspecto pouco sauddvel, crescem pouco, frequentemen-
te a folhagem ¢é amarelada, a folha cai cedo no outono,
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Figura 255. Incompatibilidade da enxertia. Sinais de incompatibilidade
em macieiras enxertadas em porta-enxertos ananicantes M9. [Foto do
autor].

sao pouco longevas e quebram facilmente pelas enxer-
tias. Muitas vezes o enxerto e 0 porta-enxerto nao tém o
mesmo didmetro e/ou desenvolve-se um inchago acima
ou abaixo do ponto de enxertia (Figura 255). As conexdes
vasculares sio irregulares.

A compatibilidade ¢ dificil antecipar. A prética de-
monstra que quanto maior a similaridade genética entre
0 enxerto e o porta-enxerto portanto, quanto menor a
sua distAncia evolutiva e maior a sua afinidade taxoné-
mica, maior o sucesso das enxertias. Quer isto dizer que
a probabilidade de obter enxertias compativeis diminui
na seguinte ordem: entre individuos do mesmo clone >
entre clones > enxertias interespecificas > intragenéricas
> intergenéricas. A intensidade da incompatibilidade ¢é
varidvel e pode revelar-se imediatamente ou vérios anos
apos a enxertia.

MULTIPLICACAO VEGETATIVA A NIVEL
ANATOMICO

Estacaria e mergulhia

O sucesso da estacaria e da mergulhia depende da
emissao de raizes adventicias a partir de caules ou, em
casos muito particulares, de folhas. As raizes adventicias
geralmente partem da proximidade de feixes vasculares,
podendo estar pré-formadas ou a sua diferenciacio ser
estimulada ad novo por exemplo por feridas (e.g., corte de
estacas ou incisao anelar na alporquia) (mais informagao
em "Tipos de raizes"). A bibliografia nao ¢é clara se as téc-
nicas usadas para estimular o enraizamento, como sejam
o estiolamento (e.g., amontoa com terra de rebentos), a
aplicagdo de anéis metdlicos na base dos caules na amon-
toa ou o uso de reguladores de crescimento, atuam em
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primérdios radiculares pré-formados ou estimulam a sua
formagao ad novo.

A emissdo de raizes adventicias tem um forte controlo
genético: varia de espécie para espécie e, no ambito da
mesma espécie, entre gendtipos. Iniciada a diferencia-
¢ao de raizes adventicias estas tém que irromper pelos
tecidos da planta até ao exterior. A presenca de anéis de
esclerénquima e de uma periderme espessa dificultam o
enraizamento de estacas e mergulhées. O uso de estacas
semi-lenhosas (de ramos do ano de atempamento incom-
pleto) e a realizagao de feridas na base das estacas sao duas
técnicas para ultrapassar estas dificuldades.

Enxertia

O reconhecimento macroscépico da posi¢io anaté-
mica do cAmbio nos caules tem um enorme interesse pra-
tico em agronomia. Nas enxertias, sejam elas de encosto,
garfo ou borbulha (Quadro 52), procura-se um contacto
intimo entre o cAmbio do enxerto e do porta-enxerto.
No periodo de mais intenso crescimento vegetativo (em
Maio, no hemisfério norte), é tao ficil destacar o felema
(e os tecidos a ele exteriores) pela felogene como a casca
pelo cAmbio. Abrir uma janela de enxertia pela felogene é
um erro de principiante nas enxertias de borbulha.

O sucesso das enxertias entre individuos compativeis
depende do desenvolvimento de um cAmbio e de um sis-
tema vascular comuns. A consolidagio das enxertias tem
quatro etapas. Primeiro diferencia-se um calo na superfi-
cie dos cortes, a partir de células danificadas do cAmbio,
de células do parénquima lenhoso ou do xilema imaturo.
Em seguida ocorre uma interpenetragio das células do
calo de ambos os biontes. Das células do calo localiza-
das na margem da ferida, inicia-se um cAmbio a0 mesmo
tempo que se regenera uma felogene. O novo cimbio
comega a funcionar, produz novo tecido vascular e é es-
tabelecida a circulagio de seiva xilémica e floémica entre
os simbiontes. O enxerto sé pode crescer depois de cons-
truida a conexdo vascular. Na primavera bastam trés dias
para verificar se uma borbulha pegou com sucesso.

QUIMERAS

Diz-se que uma planta ¢ uma quimera quando célu-
las de pelo menos dois genétipos distintos se multipli-
cam lado a lado, num de terminado tecido. As quimeras
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Figura 256. Quimeras. Quimera de folhas variegadas de Dracaena fra-
grans (Asparagaceae), uma planta ornamental de interior de origem
africana. [Foto do autor].

formam-se por mutagio de células somdticas a nivel me-
ristemdtico, espontinea ou induzida através de radiagoes
ionizantes ou de substincias quimicas mutagénicas. As
mutagoes nos meristemas dos propdgulos resultam em
tecidos quiméricos que podem ser transmitidos ou nao
a progénie.

As quimeras sio classificadas em fungio do tipo de
mutacio e da posicdo da célula mutante no meristema
(Lineberger s.d). Uma quimera passa desapercebida se
a mutagio dd origem a células similares as células nao
mutantes, ocorre numa zona profunda do caule em for-
magio (e.g., no meristema fundamental), ou acontece
numa célula quase diferenciada e fica, por isso, circuns-
crita num pequeno aglomerado de células. Se a mutagio
ocorre proximo dpice do meristema todas ou uma parte
as células diferenciadas serdo mutantes. A quimeras de
células clorofiladas (verdes) e células sem clorofila sao as
mais conhecidas. As cultivares de folhas com faixas ama-
relas (sem clorofila) de Chlorophytum comosum (Agava-
ceae), Dracaena fragrans (Asparagaceae) (Figura 256) e de
Agave americana (Agavaceae) «piteira» sio extensivamente
cultivadas na Europa e nos trépicos.
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3. CICLOS DE VIDA DAS

PLANTAS-TERRESTRES

A informacio veiculada por este livro esteve até ao mo-
mento centrada nas angiospérmicas. Ficou demonstrado
que os esporofilos J e @ (e a flor) das angiospérmicas tém
uma ancestralidade comum, e que os seus gametéfitos &
e § foram profundamente simplificados pela evolugio.
As gimnospérmicas, embora mais antigas do que as an-
giospérmicas, foram propositadamente omitidas porque
possuem estruturas reprodutivas mais complexas, varid-
veis de grupo para grupo e, em muitos casos, ndo homé-
logas. O mesmo ocorre com os 'pteridéfitos' e os bri6fi-
tos. Por tudo isto é mais pedagdgico principiar o estudo
das estruturas e processos envolvidos nos ciclos de vida
das plantas-terrestres pelas angiospérmicas e sé depois
abordar os ciclos de vida das plantas de esporulacio livre
e das gimnospérmicas. Assim sendo, inicio este capitulo
com um resumo dos conceitos fundamentais sobre ciclos
de vida. Depois, seguindo uma ordenacio filogenética
dos grupos mais antigos para os mais derivados, abordo
em primeiro lugar o ciclo de vida das plantas de esporula-
¢ao livre, mais concretamente dos 'briéfitos’ e 'pterid6fi-
tos' (Figura 261, Figura 262). As estruturas destes grupos
serdo trabalhadas com um pouco mais de detalhe no Vol.
II. Em seguida apresento o ciclo de vida dos dois grandes
grupos que constituem as plantas-com-semente, as gim-
nospérmicas e angiospérmicas (Figura 275 e Figura 277),
tendo o cuidado de descrever de forma comparativa, as
estruturas e os processos envolvidos na reproducio das
gimnospérmicas.

CONCEITOS FUNDAMENTAIS

Tipos de ciclo de vida

O ciclo de vida decorre entre a diferenciacao do
zigoto, ou do propagulo, ¢ a produgio de descendentes,
por via sexuada e/ou assexuada. A extensdo e a comple-
xidade das fases diploide e haploide permitem distinguir
trés tipos fundamentais de ciclo de vida nos eucariotas
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Figura 257. Ciclos de vida de seres eucariotas pluricelulares. Represen-
tagdo esquematica do ciclo de vida A) haplonte, B) diplonte e C) haplo-
diplonte. [Original].

sexuados (Figura 257): (i) haplonte, (ii) diplonte e (iii)
haplodiplonte!'*4.

No ciclo de vida haplonte (Figura 257-A), a meiose
¢ pés-zigética (= meiose zigética): sucede a fecundagio
e a formacio do zigoto. O zigoto ¢ diploide e as célu-
las restantes haploides. Nos seres haplontes pluricelula-
res, as células produzidas por meiose a partir do zigoto
multiplicam-se por mitose dando origem a individuos
pluricelulares haploides. O ciclo haplonte é caracteris-
tico de muitos protozodrios, fungos (e.g., Basidiomycota
e maioria dos Ascomycota) e da maioria das algas-verdes,
entre as quais as Charophyceae, os ancestrais diretos das
plantas-terrestres.

[124] Os termos haplonte e diplonte sio usados com significados, algo dis-
tintos, tanto com a categoria de substantivo — ¢.g., o haplonte ou o diplonte
— como de adjetivo — ¢.g., individuos haplontes ou individuos diplontes. Para
ultrapassar esta ambiguidade, alguns autores propoem em alternativa, as qua-
lificagoes: haplofésico ou hapléntico, para o ciclo haplonte; diplofésico ou
dipléntico, para o ciclo diplonte; e diplo-haplofésico ou haplodipléntico,
para o ciclo haplodiplonte Numa outra nomenclatura, os seres e os ciclos de
vida com um tnico tipo de individuo multicelular — seres e ciclos haplo-
bidnticos (haplobiontic) — sio classificados como haplobidnticos-haploides
(haplobiontic haploid) ou haplobiénticos-diploides (haplobiontic diploid),
consoante a fase multicelular seja haploide ou diploide; os seres e os ciclos
com dois tipos de individuos multicelulares (haploide e diploide) dizem-se
diplobiénticos (diplobiontic) (Niklas & Kutschera 2010). Esta terminologia ¢
de todas a mais precisa e recomenddvel.
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No ciclo de vida diplonte (Figura 257-B), a meiose é
pré-gamética (= meiose gametogénica ou gamética): pre-
cede a diferenciagiao dos gametas. A fecundagio sucede
a gametogénese. Os gimetas sdo haploides e as demais
células diploides!'®!. Nas espécies diplontes pluricelulares
— a grande maioria dos seres com ciclo de via diplonte
—, o zigoto multiplica-se por mitose reconstruindo-se,
por essa via, individuos pluricelulares diploides. O ciclo
de vida diplonte ¢é caracteristico dos animais (Metazoa),
de alguns fungos (e.g., varios Ascomycota), dos oomicetas
(Oomycota, Chromalveolata) e de muitas algas-castanhas
(Phaeophyceae, Chromalveolata).

O ciclo de vida haplodiplonte ¢ o mais complexo
(Figura 257-C). Envolve dois tipos de células reprodu-
toras — esporos ¢ gimetas — ¢ a alternincia de dois tipos
de organismos, no 4mbito das plantas designados por
gametdfito e o espordfito. Gametdfito e esporéfito siao
duas palavras compostas de raiz grega que significam, res-
petivamente, “planta que produz gimetas” e “planta que
produz esporos”. No ciclo haplodiplonte, a meiose e a
fecundagao estao mais ou menos afastadas no tempo, e a
meiose — meiose pré-esporica (= meiose esporogénica)
— ¢ imediatamente sucedida pela formagao de esporos.
Nos seres haplodiplontes homomérficos (= isomérfi-
cos), os gametofitos e os espordfitos sao morfologicamen-
te iguais; e.g., vdrios grupos de algas-vermelhas [Rhodo-
phyta) e algas-verdes do género Ulva [Chlorophyta]). Nos
seres haplodiplontes heteromérficos, os gametéfitos e
os espordfitos sio morfologicamente muito distintos. E
importante vincar que as plantas-terrestres atuais seguem
este modelo, e que a evoluc¢io do seu ciclo de vida ¢ in-
dependente do das algas-vermelhas e das algas-verdes ha-
plodiplontes (Niklas & Kutschera 2010).

Os seres haplodiplontes partilham duas caracteristicas
fundamentais: (i) alternancia de geragoes e (ii) alternin-
cia de fases nucleares. A aplicagiao do conceito de alter-
néncia de geragdes aos seres haplodiplontes apoia-se em
duas ordens de razoes: (i) os gametéfitos e os esporéfitos
descendem de células reprodutoras especializadas distin-
tas, esporos e gametas, respetivamente; (ii) apds um pe-
riodo vegetativo mais ou menos longo, durante o qual as
suas células se multiplicam por mitose, tanto os gamet6fi-
tos como os esporéfitos geram novas células reprodutoras
diferentes das que lhes deram origem. Nos ciclos de vida
haplonte e diplonte, de zigoto a zigoto, pelo contririo,
existe uma Unica geracdo, respetivamente haploide ou
diploide. Nos seres haplodiplontes, a alternincia de ge-
racoes sobrepoem-se com uma alternincia de duas fases
nucleares: uma fase haploide (= hapléfase) com 1n cro-
mossomas e outra fase diploide (= dipléfase) com 2n
cromossomas.

125] Eventualmente, em alguns grupos taxondémicos, as células haploides

guns grup: P
produzidas por meiose podem sofrer vdrias mitoses antes de se diferenciarem
em gimetas, sem a formagio de um gametéfito multicelular.
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Figura 258. Diferenciagdo de esporos assexuais (mitésporos) em Mar-
chantia polymorpha (Marchantiidae). N.b., gametangiéforos @ (na face
inferior das estrutura em guarda chuva estdo incrustados gametangios
Q) e concetaculos (em forma de taga). [Foto do autor].

As células reprodutoras

Os dois eventos fundamentais dos ciclos haplodiplon-
tes — fecundagao e meiose — envolvem, entio, dois tipos
de células reprodutoras'* (= células reprodutivas), em
ambos os casos haploides: os gAmetas e os esporos. Os
gimetas sio células sexuais unicelulares, componentes
essenciais no processo de fecundagio. Os 6rgaos especia-
lizados na formagio de gimetas designam-se por game-
tangios. Os raxa isogimicos produzem gimetas de Q
iguais; nos taxa anisogimicos (= heterogimicos) os ga-
metas & e ¢ sdo distintos na forma. As plantas-terrestres
sdo todas anisogimicas. A oogamia ¢é um caso extremo de
anisogamia no qual os gimetas ¢ sio desproporcional-
mente maiores do que os gimetas ¢, como acontece nos
'bridfitos’ e 'pteridéfitos'.

O esporo das plantas-terrestres é uma célula repro-
dutora unicelular produzida apés meiose (meiose pré-
-espérica) a partir de uma célula especializada com 2n
cromossomas: o esporécito (= célula mae dos esporos).
Os esporos formam-se no interior de estruturas especia-
lizadas, os esporingios. Os seres homospéricos produ-
zem esporos iguais (e.g., a maioria dos 'briéfitos'; os seres
heterospéricos produzem esporos ¢ (= micrésporos) e
¢ (= megdsporos), de distinta morfologia (e.g., todas as
plantas-com-semente). Nos seres heterospdricos, os mi-
crésporos diferenciam-se a partir de microspordcitos (=
células mae dos micrésporos) ¢ os megdsporos de me-
gaspordcitos (=células mae dos megdsporos), respetiva-
mente, em microsporingios e megasporangios ("Megas-
porogénese e megagametogénese"). A produgio de esporos é
um tipo de reproducio assexuada.

Em biologia, o termo esporo ¢ empregado num
leque alargado de células reprodutivas quiescentes, sem
uma ancestralidade comum, de origem sexual ou nio,

[126] As células ndo reprodutoras de um ser multicelular designam-se células
somidticas (= células vegetativas).
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Figura 259. Wilhelm Hofmeister [1824-1877]. Hofmeister era vendedor
de pautas de musica e botanico amador quando descobriu a alternancia
de geragBes. Ndo teve uma educacgdo formal universitaria mas terminou
a sua carreira como catedratico de botanica.

geralmente resistentes a condigées ambientais adversas,
diferenciadas nos mais variados grupos de organismos.
Fala-se em esporos de bactérias, fungos ou de algas zigne-
matoficeas, por exemplo. A diversidade morfoldgica dos
esporos sexuados e assexuados nos fungos é assombrosa e,
por isso, essencial para a sua identificacio. Embora ques-
tiondvel, é igualmente prdtica corrente qualificar como
esporos as células resultantes de meiose nos seres haplon-
ticos. Algumas plantas-terrestres, além dos esporos proce-
dentes de meiose — os meidsporos (meiospores) —, produ-
zem esporos por mitose, i.e., mitésporos (mitospores). A
hepética talosa Marchantia polymorpha (Marchantiidae)
diferencia mitdsporos (= gemas) em estruturas especia-
lizadas em forma de taca conhecidas por conceticulos
[Vol. II] (Figura 258).

Alternancia de geragdes nas plantas-terrestres

A teoria da alternincia de geragdes do alemio Wi-
lhelm Hofmeister [1824-1877] (Figura 259) e a formu-
lagao darwiniana da evolugio sio as duas teorias unifica-
doras mais importantes da ciéncia botanica. Hofmeister
percebeu, ainda antes da publica¢io da Origem das Espé-
cies de Charles Darwin, que a alternancia geragoes é uma
caracteristica comum e unificadora do ciclo de vida de
todos os grupos de plantas. Com a revolugio darwinia-
na, as estruturas — e.g., esporéfito, gametéfito, esporofilo,
esporos, gametas, esporangios e gametangios — e os pro-
cessos — e.g., fecundagio, meiose, gametogénese e esporo-
génese — envolvidos na alternincia de geragoes, descritos
ao pormenor pelos botinicos alemaes na segunda metade
do séc. XIX, foram entendidos como homélogos ("Homo-
logia e analogia. Principio da homologia"), € comparados entre

0s grupos taxonémicos que compdem o reino Plantae. A
percepgdo de uma origem evolutiva comum das estrutu-
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Figura 260. Gametofito vs. espordfito. A) Espordfito (visiveis capsula
e eixo) a emergir do corpo gametofitico de um briéfito do gén. Bryum
(Bryaceae). B) No feto Trichomanes speciosum (Hymenophyllaceae), o
gametofito assemelha-se ao protonema de um briéfito ou a uma alga
filamentosa [Vol. II]. C) Esporéfito da mesma espécie. D) Gametdfito e
emergéncia do espordfito de uma espécie ibérica ndo identificada de
pteriddfito. [A e B) cortesia de Eduardo Dias; C) cortesia de Paulo Araujo;
D) cortesia de Juan Antonio Campos].

ras e processos implicados na alternincia de geragoes per-
mitiu o desenvolvimento de novos conceitos essenciais
para a descrigao detalhada da estrutura e da evolugao dos
ciclos de vida das plantas-terrestres — e.g., retengao dos
gAmetas, retengio dos esporos, e retengio e redugio do
gametdfito — a desenvolver no Vol. II. Pese embora os
extraordindrios avancos da filogenia molecular, o estudo
comparativo dos ciclos de vida e da morfologia interna e
externa das estruturas reprodutivas nao perdeu importan-
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Figura 261. Ciclo de vida de um musgo dioico (Polytrichum sp., Polytrichaceae, Bryidae). Legenda: R! — meiose. [Tradugdo e adaptagdo autori-
zada de um original de Tomas Dias Gonzalez, Univ. Oviedo, Espanhal.
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Figura 262. Ciclo de vida de um feto homospadrico (Polypodium vulgare, Polypodiaceae, Polypodiidae). Legenda: R! — meiose. [Tradugdo e adap-
tagdo autorizada de um original de Tomas Dias Gonzalez, Univ. Oviedo, Espanha].
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cia na investigagao das relagoes evolutivas entre os gran-
des grupos de plantas.

Como referi anteriormente, as plantas-terrestres pos-
suem um ciclo de vida haplodiplonte, no qual, sob o con-
trolo da meiose e da fecundagio, alternam duas geragoes
— geragoes gametofitica (= gamet6fito) e esporofitica (=
esporéfito) — coincidentes com duas fases nucleares — fase
haploide (n cromossomas) e fase diploide (2n cromos-
somas). As duas geragdes alternantes sao heteromérficas
porque o gametdfito e o esporéfito sao morfologicamente
distintos. O gametdfito prepondera no ciclo de vida dos
‘bridfitos’; nas plantas-vasculares [‘pteridéfitos’ + plantas-
-com-semente], pelo contrério, domina a geracio esporo-
fitica. A geragdo gametofitica inicia-se com um esporo e
cessa na formacio dos gimetas, no interior dos gametin-
gios &' e Q. Todas as plantas-terrestres sio anisogimicas:
os gimetas ¢ sio pequenos, méveis nos grupos mais an-
tigos; os ¢, maiores, ficam retidos no interior do gameté-
fito @. A geragao esporofitica comega no zigoto e termina
nas células mae dos esporos. Os ‘briéfitos’ sao homospé-
ricos a ligeiramente heterospéricos''?”). Os espermatéfitos
[gimnospérmicas + angiospérmicas] e quatro!?® peque-
nas familias de ‘pteridéfitos” atuais — Marsileaceae, Isoe-
taceae, Salviniaceae e Selaginellaceae — sao heterospéricos,
i.e., produzem micrésporos e megasporos.

Os ‘bridfitos’ e ‘pteriddfitos’ sao plantas de esporu-
lagdo livre: os esporos sao méveis no sentido em que sao
dispersos pelo vento ou pela dgua. Para tal, estdo confina-
dos por uma parede de esporopolenina fisica e quimica-
mente muito resistente a condi¢oes ambientais adversas.
Os gametéfitos resultantes da germinagao dos esporos sao
igualmente livres nestes dois grupos. Nas plantas-com-
-semente, os esporos permanecem retidos no interior da
planta mae — hd reten¢io dos esporos (= endosporia) —
assim como o gametéfito ¢ (= endoprotalia feminina). O
gametéfito & viaja no interior do grio de pélen

CICLOS DE VIDA DAS PLANTAS DE
ESPORULACAO LIVRE

Os 'briéfitos’ sao o grupo mais antigo de planta-ter-
restres. As plantas invadiram a terra firme no Cambrico
Superior ou no Ordovicico inferior, hd mais de 480 M.a.
(Morris et al. 2018). Em condic6es naturais, a biomassa
dos ‘bridfitos’ ¢ largamente dominada pelo gametéfito:
o0 esporéfito resume-se a um esporingio e a seda que o
suporta (Figura 260-A). Nos ‘pteridéfitos’ sucede o inver-
so: 0 gametofito — conhecido por protalo — ¢ pequeno,
inconspicuo e, frequentemente, vive soterrado no solo
(Figura 260-B,C). Pode ser clorofilado e desempenhar
a fungao fotossintética, ou alimentar-se saprofiticamen-
[127] Os especialistas em ‘bridfitos’, os bridlogos, preferem designar esta con-
di¢ao por anisosporia.

[128] Algumas Equisetaceae sio também heterospéricas.

Manual de Botinica

te de matéria orginica em decomposi¢do com a colabo-
ragio de simbiontes fungicos. Nos ‘briéfitos’, a meiose
desenrola-se no interior de uma cdpsula a partir da qual,
apds a maturagio, se dispersam os esporos. Embora os
‘bridfitos’ sejam homospéricos, mais de 50% dos musgos
e cerca de 2/3 das hepdticas sao dioicas, i.e., produzem
gametdfitos unissexuais (Wyatt & Anderson 1984). Os
esporangios ‘pteridofitos’ diferenciam-se geralmente na
base (e.g., [soetes, Lycopodiidae) ou na pagina inferior (e.g.,
maioria das Polypodiidae) de folhas. Qualquer folha com
esporingios ¢ um esporofilo. Os esporangios inserem-
-se diretamente nos caules nos Psilotum (Ophioglossidae)
e em estruturas de origem caulinar nos equisetéfitos. Nos
‘pteridéfitos’ heterospéricos, os megdsporos e os micrés-
poros ddo origem a gametéfitos ¢ (= megagametéfito
ou megaprotalo) e J' (= microgametéfito ou micro-
protalo). Os gametdfitos s3o, por regra, bissexuais nos
grupos homosporicos.

Nos ‘briéfitos’ e nos ‘pteridéfitos’, os gametingios
Q@ — os arquegénios — tém a forma de uma garrafa. Os
arquegénios guardam no ventre — parte basal, de maior
didmetro — um gimeta @, a oosfera. Os gametangios &
— os anteridios — sdo globosos. Os anteridios maduros
rebemtam e libertam gimetas ¢ flagelados e méveis —
os anterozoides. Os ‘bridfitos’ e os ‘pteridéfitos’, assim
como algumas ‘algas-verdes’ (e.g., Charophyceae), apresen-
tam um caso extremo de anisogamia, designado por oo-
gamia, caracterizado pela presenga de gAmetas @ muito
maiores, e mais ricos em reservas do que os gametas 3.
As oosferas aguardam pelos gimetas & retidas no interior
do gametéfito. Em ambos os grupos, o movimento dos
gAmetas 3 e, implicitamente, a fecundagio, dependem
da presenca de dgua. Admite-se que a distincia percorrida
pelos gaimetas &' dos ‘briéfitos” e dos ‘pteridéfitos’ ¢, em
geral, diminuta. O zigoto forma-se no interior do arque-
gbnio apés o encontro dos gimetas (fecundagao). Nos
‘bridfitos’, o espordfito “parasita” permanentemente o ga-
metdfito; nos ‘pteridéfitos’ o espordfito torna-se rapida-
mente independente e supera em biomassa o gametéfito.

CICLOS DE VIDA DAS PLANTAS-COM-
SEMENTE

As gimnospérmicas e as angiospérmicas sao esperma-
tofitos, i.e., plantas-com-semente. As primeiras gimnos-
pérmicas evoluiram final do Devénico [ca. 385 M.a.]
(Gerrienne et al. 2004). Os 5 grandes grupos de gim-
nospérmicas modernas (acrogimnospérmicas) tém pro-
vavelmente um ancestral comum que datard do Carbo-
nifero [ca. 300 M.a.] (Figura 263). As plantas com-flor
sa0 bem mais tardias, evoluiram de uma gimnospérmica
desconhecida pertencente a um grupo anterior as acro-
gimnospérmicas, no final do Jurdssico-inicio do Cretd-
cico [no intervalo 152-133 M.a.] (Silvestro ez al. 2015).
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No ponto ("Anatomia das madeiras (breve referéncia)").vimos

que a anatomia do lenho das gimnospérmicas e das an-
giospérmicas ¢ distinta. Essas diferencas sao ainda mais
pronunciadas a nivel reprodutivo as quais, por sua, vez,
condicionam a estrutura do no ciclo de vida. As acro-
gimnospérmicas e as angiospérmicas divergem hd muito,
muito tempo.

Simililaridades e dissimilaridades entre os
espermatdfitos

As plantas-com-semente [angiospérmicas + gimnos-
pérmicas] herdaram de uma gimnospérmica ancestral
desconhecida caracteristicas essenciais do seu ciclo de
vida, entre as quais destaco: o ciclo haplodiplonte com
dominancia acrescida do esporéfito, a heterosporia, ga-
metdfitos unissexuais muito simplificados, a retengao do
esporo ¢ (endosporia) ¢ do gametéfito ¢ (endoprota-
lia) no interior de um primérdio seminal, o pdlen, a in-
dependéncia da fertilizacio da dgua e, claro, a semente

[Vol. I1].

Recordo que a reproducio sexual das plantas-com-
-semente envolve sete processos essenciais resumidos no
Quadro 53. Vejamos agora o que mais distingue e apro-
xima os ciclos de vida das gimnospérmicas e angiospér-
micas a nivel reprodutivo.

As plantas-com-semente sio heterospéricas. Os mi-
crésporos diferenciam-se em sacos polinicos, interpre-
tdveis como microsporangios. Os megdsporos formam-se
no interior de primérdios seminais. O megasporingio
corresponte a massa celular diploide de origem maternal
que enche o primérdio seminal, 7.e., ao nucelo ("Primérdio
seminal"). O megasporangio das plantas-com-semente ¢é
carnudo, diferencia um dnico esporo vidvel (megaspo-
ro) e ¢ indeiscente (retem o megdsporo); nos 'briéfitos’
e 'pteridéfitos’ tem uma a poucas camadas celulares de
espessura, e diferencia muitos esporos que liberta na ma-
turagdo (deiscéncia). Os primérdios seminais sao exter-
namente cingidos por 1 tegumento das gimnospérmicas
ou 1-2 tegumentos nas angiospérmicas. O primérdio
seminal deve entio ser entendido como um megasporin-
gio tegumentado. Maior parte da bibliografia ¢ menos
precisa e confunde o megasporingio com o primérdio
seminal. Sigo esta aproximagio para nio complexificar
excessivamente o texto.

Ao invés dos ‘bridfitos” e dos ‘pteridéfitos’, nas plan-
tas-com-semente ocorre uma retengio dos esporos,
tanto & como 9, no corpo do esporéfito, i.e., os esporos
germinam no interior dos esporingios. Os esporos & dao
origem aos grios de pélen e os @ ao saco embriondrios.
Um grio de pélen unicelular ¢ homélogo a um micrés-
poro; o pélen pluricelular corresponde ao gametéfito &
sendo homdlogo do microprotalo dos ‘pteridéfitos’ he-
terospéricos. O saco embriondrio — o gametéfito @ — ¢é
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Figura 263. Relagdes evolutivas entre os 6 grandes grupos de plantas-
-com-semente. A posicdo dos gnetdfitos ndo é consensual; a figura ex-
pressa uma das duas hipéteses com maior apoio molecular — a hipotese
das gnepinas (gnepine hypothesis). N.b., o ancestral comum das angios-
pérmicas e das acrogimnospérmicas é anterior a evolugdo das angiospér-
micas; as angiospérmicas sdo subtancialmente mais recentes do que as
acrogimnospérmicas. [Filogenia baseada em Li et al. (2017)].

Quadro 53. Processos essenciais da reprodug¢do sexual nas plantas-
-com-semente (gimnospérmicas + angiospérmicas)

Etapa Descri¢cao

Esporogénese Diferenciagdo de micrésporos e megdsporos, no
interior de sacos polinicos (microsporangios) e de
primérdios seminais (megasporangios), respetiva-
mente.

Gametogénese Desenvolvimento dos gametéfitos & (pdlen) e Q
(saco embriondrio)a partir, respectivamente, dos
micrésporos e dos megdasporos.

Polinizagao* Transporte do pdlen (gametéfito ') entre os sacos

polinicos e o micrépilo (nas gimnospérmicas) e o
estigma (nas angiospérmicas).

Germinagdo do
grao de pélen e
desenvolvimento
do tubo polinico*

Envolve a hidratagdo do pdlen, e a emergéncia do
tubo polinico. O tubo polinico penetra o nucelo nas
gimnospérmicas, e os tecidos do estilete nas an-
giospérmicas.

Inclui a libertagdo dos gdmetas & pelo tubo polinico
e a fusdo gamética.

Fecundagdo
(= fertilizagdo)
Embriogénese Desenvolvimento do embrido.

Formacao da
semente*

Envolve a diferenciacdo e a acumulagdo de reservas
em tecidos especializados, a dessecagdo e, frequen-
temente, a entrada em dorméncia da semente.

* Processo ausente nas plantas de esporulacgdo livre.

homdlogo, supde-se, do megaprotalo dos ‘pteridéfitos’
heterospéricos.

Os gametéfitos das plantas de esporulagao livre tém
uma vida terrestre auténoma, ainda que por vezes de-
pendente de associagbes simbidticas com fungos. Nas
plantas-com-semente, a sua diferencia¢do e manuteng¢io
depende da geracdo esporofitica: o gametéfito & antes
da deiscéncia, ¢ sustentado pelos tecidos esporofiticos do
saco polinico paternal; o gametéfito @ ¢é alimentado pelo
nucelo. Os gametéfitos dos espermatdfitos, sobretudo

nas angiospérmicas, sio substancialmente mais simples



238 Ciclo de vida das gimnospérmicas

do que os dos ‘briéfitos’ e dos ‘pteridéfitos’. Nos esperma-
tofitos, o gametéfito 3 - grao de pélen pluricelular — ¢
movel; o gametéfito @ — o saco embriondrio — nio tem
vida livre, permanece fechado no interior do primérdio
seminal circundado por tecidos esporofiticos maternais
(nucelo e tegumentos).

O gametéfito & maduro das gimnospérmicas tem 3
ou mais células; nas angiospérmicas sempre 3 células. O
gametdfito @ das gimnospérmicas contém vérios milha-
res de células (Linkies ez /. 2010), com vérios arquegd-
nios, cada um com uma oosfera inclusa, embora geral-
mente se forme apenas um embrido. O gametéfito ¢ das
angiospérmicas estd reduzido a (3-6)7(8) células. Hoje
em dia evita-se identificar anteridios e arquegénios nos
gametofitos das angiospérmicas e nos grupos mais avan-
cados de gimnospérmicas, como haviam ensaiado muitos
autores cldssicos, porque foram profundamente simplifi-
cados pela evolugio.

Nas plantas-com-semente, os primérdios seminais
(megasporangios + 1 ou 2 tegumentos) e os sacos polini-
cos (microsporangios) inserem-se em érgaos de suporte
(bearing organs) de origem foliar (esporofilos, sporophylls)
ou caulinar (ramos férteis, fertile shoots). Os sacos polini-
cos desenvolvem-se exclusivamente em 6rgaos de suporte
de natureza foliares: os microsporofilos. Reconhecem-se
dois tipos de microsporofilos: as escamas polinicas nas
gimnospérmicas e os estames das angiospérmicas. Os
6rgaos de suporte § siao bem mais dificeis de interpretar;
consoante os grupos, sao natureza foliar (como se verd,
nem sempre assimildveis ao conceito de megasporofilo)
ou caulinar (ramos férteis). O carpelo das angiospérmi-
cas ¢ o paradigma do megasporofilo. Na maioria das an-
giospérmicas, os 6rgaos de suporte e os esporangios estao
concentrados numa estrutura bissexuada especializada
— a flor. As gimnospérmicas nio tém flores — somente
estruturas reprodutivas — sempre unissexuadas (2.2.).

Apés a polinizagao, as gimnospérmicas mais avan-
cadas (‘coniferas' e Gnetidae) e todas as angiospérmicas
produzem um tubo polinico pluricelular que conduz os
gimetas &, ie., as células espermdticas, ao encontro da
célula gamética @, a oosfera. Este processo de reprodu-
¢ao designa-se por sifonogamia. Os grupos mais antigos
de gimnospérmicas — Ginkgoidae ¢ Cycadidae — seguem
um modelo de reprodugio intermédio entre a oogamia
e a sifonogamia, a chamda sifonogamia imperfeita:
produzem um tubo polinico que rebenta na vizinhanca
dos arquegénios libertando gimetas &' flagelados (ante-
rozoides), auténomos na sua desloca¢io ao encontro da
oosfera. Supde-se que a sifonogamia evoluiu de forma
independente nas gimnospérmicas mais avangadas e nas
angiospérmicas a partir de um ancestral com sifonogamia
imperfeita.

Nas gimnospérmicas, o tubo polinico cresce de forma

invasiva no tecido nucelar e geralmente é ramificado.
Tem duas fungdes: transportar os gimetas e extrair nu-
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trientes do primérdio seminal em favor do gametéfito &
(fungao haustorial). O tubo polinico das angiospérmicas
nao se ramifica, progride rapidamente nos tecidos do es-
tilete e é de mais curta duragio ("Germinacdo do grio de

pélen e desenvolvimento do tubo polinico"). Até a fecundacio,

o gametdfito d ¢ alimentado pelo nucelo do primérdio
seminal nas gimnospérmicas, e pelos tecidos esporofiticos
do estilete do individuo polinizado nas angiospérmicas.

A fecundagdo determina a sintese do espordfito. Nos
espermatdfitos, o esporéfito recém-diferenciado, i.e., o
embriao, desenvolve-se encapsulado no primérdio se-
minal fecundado, sendo alimentado pelo esporéfito ma-
terno até & maturagao da semente. As reservas nutritivas
injetadas pelo espordfito materno na semente garantirdo
a sobrevivéncia do embrido até que este, depois da ger-
minagio e da emergéncia, dé origem a uma plantula au-
totréfica auténoma. A semente é um espordfito imaturo
quiescente/dormente, com tecidos de reserva e envolvido
por uma estrutura protetiva — o tegumento — com origem
nos tegumentos dos primérdio seminal. Como veremos
a semente das gimnospérmicas e das angiospérmicas tém
vdrias diferengas, sendo a mais relevante a ploidia do en-
dosperma: haploide nas gimnospérmicas, diploide nas
angiospérmicas.

Os espermatéfitos dispersam-se em dois momentos
muito precisos do seu ciclo de vida: enquanto pélen (mo-
bilidade do gametéfito J) ou semente (mobilidade do
espordéfito imaturo). Os grupos mais antigos de plantas-
-terrestres (‘bridfitos’ e ‘pteridéfitos’) deslocam-se sob
a forma de esporos (mobilidade espérica) e, de forma
muito limitada, sob a forma de gAmetas &' (mobilidade
gamética).

Ciclo de vida das gimnospérmicas

Orgdos de suporte, estruturas reprodutivas e estrébilos

Nas gimnospérmicas, os fenémenos relacionados
com a reprodugdo sexuada decorrem em estruturas re-
produtivas'®! (reproductive structures) unissexuais. As
angiospérmicas tém um 6rgao especializado na reprodu-
¢ao sexual, originalmente hermafrodita: a flor. Nas gim-
nospérmicas monoicas, a condi¢do mais frequente, cada
individuo possui, em diferentes pontos da copa, estrutu-
ras reprodutivas &' e 9 e. 2., Pinus (Pinaceae) «pinheiros»
e Abies (Pinaceae) «abetos». Nas espécies dioicas, numa
mesma populagio coexistem individuos & e @; eg.,
ginkgo e Taxus baccata (Taxaceae) «teixo» (Figura 276-A).

Nas gimnospérmicas atuais os 6rgaos de suporte
surgem, salvo raras excepgoes, agregados. As estruturas
reprodutivas unissexuais resultantes desta agregagio de-
signam-se genericamente por estrobilos. Duas excecoes:
nio sao estrobilos as estruturas reprodutivas @ das Zaxa-

[129] Um termo genérico que engloba quer os estrébilos, quer as estruturas
onde se desenrola a reprodugio sexuadas nas plantas ndo estrobiladas.
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ceae e do Ginkgo (Figura 276-A). O termo
estrobilo (= cone, strobil, cone) refere-se,
originalmente, a estruturas reprodutivas
em forma de cone constituidas por escamas
ou brécteas, lenhosas na maturacgio, inseri-
das num eixo caulinar. Com este sentido, o
termo ¢ aplicado tanto as gimnospérmicas
como a alguns fetos (e.g., Equisetum). Na
bibliografia atual, constata-se a tendén-
cia de aplicar o termo estrébilo a todas as
estruturas reprodutivas que aglomeram
érgaos de suporte de microsporangios e/ou
de primérdios seminais. Por conseguinte,
também a flor das angiospérmicas ¢ um
estrobilo, neste caso geralmente bissexual.

[

Nas plantas-com-semente, o pélen
forma-se e matura no interior de sacos
polinicos. Nas gimnospérmicas, os sacos
polinicos dispdem-se em grupos de 2-12
na face abaxial (inferior) de microsporofi-
los especializados — as escamas polinicas
(Figura 264, Figura 269-A). Estes 6rgaos
de suporte estdo, por sua vez, e em niimero
varidvel, sempre organizados em estrébi-
los &. Os estrébilos & das acrogimnos-
pérmicas sio simples (nio ramificados),
excepto nos gnetdfitos (u.1.).

Os primérdios seminais das gimnos-
pérmicas atuais contactam diretamente
com o exterior nao estdo encerrados num
pistilo como nas angiospérmicas. Con-
soante o grupo, os primérdios seminais
das gimnospérmicas apresentam-se:

* Solitdrios, sem qualquer tipo de reves-
timento nio seminal, nas Zaxaceae;

* Aos pares (raramente solitdrios ou em
grupos de trés), na extremidade de
um curto ramo fértil, no Ginkgo (Fi-

gura 267);

* Na margem de megasporofilos pouco
modificados, com a forma de uma fo-
lha, aglomerados em estrébilos § laxos (nio com-
pactos), em Cycas (Cycadaceae);

* Na superficie ou na margem de escamas ovuliferas
(caules modificados) ou de bracteas férteis (folhas
modificadas), organizadas em estrébilos @ compac-
tos; tipo de dominante nas gimnospérmicas (Figura

266, Figura 268, Figura 269).

Na maior parte das espécies atuais — exeptuando
Cycas, Ginkgo, Taxus e pouco mais —, ap6s a polinizagao,
os primérdios cedo sio envolvidos por estruturas vérias
provenientes do estrobilo @ que os protegem de agen-
tes bidticos e abidticos, e facilitam a dispersao da semen-
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Figura 264. Estrutura do estrébilo ' de Pinaceae. Cone & de Pinus sp. (Pinaceae). N.b.,
sacos polinicos preenchidos com grdos pdlen inseridos na face adaxial de escamas polinicas.
[Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection].

Figura 265. Estrutura do estrébilo @ de Pinaceae. Cone de Pinus wallichiana (Pinaceae).
N.b., no canto interior esquerdo escamas ovuliferas com um primérdio seminal, axiladas por
uma escama tetriz. [Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection].

te, ou do estrébilo maduro com sementes inclusas, pelo

Vento ou por vetores animais.

Interpretagio evolutiva do estrébilo feminino

A interpretagio evolutiva do estrébilo @ nos 5 gran-
des grupos de gimnospérmicas — Cycadidae, Ginkgoidae,
Cupressidae, Pinidae e Gnetidae (Figura 263) — é contro-
versa. Nem todos os estrébilos, e respetivas partes, sio
homdlogos. Nas Cycadaceae (Cycadidae), a familia de
acrogimnospérmicas que retem mais caracteristicas an-

cestrais (plesiomorfias), os primdrdios seminais estao
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localizados na margem de érgaos de mor-
fologia foliar'"*".. Estes megasporofilos, por
sua vez, agrupam-se no topo dos caules
diferenciando um estrébilo @ laxo (Figura
266-A,B). Os primoérdios seminais estio
totalmente expostos ao exterior antes da
poliniza¢do, uma exposi¢io que sé tem
equivalente no Gingko. Nas Zamiaceae, a
familia mais avancada da subclasse Cyca-
didae, os megasporofilos estio metamor-
foseados em escamas lenhosas organizadas
em estrobilos semelhantes aos cones de al-
gumas pindceas, com os primoérdios semi-
nais resguardados no seu interior (Figura
266-C). Os estrébilos @ dos cicadéfitos
dizem-se simples porque se cingem a um
eixo com folhas modificadas (megasporo-
filos) apensas. O Gingko biloba (Ginkgoa-
ceae, Ginkgoidae) segue um modelo
completamente distinto: as estruturas re-
produtivas resumem-se a um ramo fértl
bifurcado (ou trifurcado), com apenas
2(3) primérdios seminais na extremidade
distal, em maior nimero em algumas es-
pécies fosseis de ginkgofitos. Supoe-se que
este ramo fértil resulte da simplificacio de
um estrébilo Q13Y,

No eixo do estrébilo § das pindceas, a
mais basal de todas as familias de pinéfitos,
inserem-se dois tipos de componentes: es-
camas tetrizes"?! (= bracteas, bract) ¢ es-
camas ovuliferas (= escamas seminiferas,
ovuliferous scale) (Figura 265, Figura 276-
B,C). Cada escama tetriz axila uma escama
ovulifera; na face adaxial de cada escama ovulifera repou-
sam 2 primérdios seminais (Figura 276-B). O botinico
suco C.R. Florin [1894-1965] prop6s que escama tec-
triz tem origem foliar — é uma brdctea —, sendo a escama
ovulifera um caule modificado (Florin 1951). Portanto,
o estrébilo § das pindceas é um sistema de caules, um
estrébilo composto muito simplificado, sem megaspo-
rofilos (Figura 270-A). O desenho e a dimensio relativa
das escamas estéril e ovulifera sio muito valorizados na
segregacdo dos géneros de pindceas (Figura 276-C).

Nas cupressdceas, as escamas ovuliferas estao redu-
zidas a uma pequena protuberincia (invisivel nas fru-
tificacbes maduras) nos géneros basais (em parte das
antigas taxodidceas, e.g., Sequoia e Crypromeria); Figura

[130] Wang & Luo (2013) questionaram esta interpretagio ao defenderem
que o 6rgdo portador de megasporangios nas Cycas ¢, na realidade, um caule
modificado. Assim sendo, nenhuma acrogimnospérmica atual tem megaspo-
rofilos.

[131] Razdo pela qual ¢ comum designar a estrutura reprodutiva feminina do
ginkgo por estrébilo.

[132] Na bibliografia ¢ muito comum outra designagio: escama estéril. Este
termo deve ser rejeitado pelos motivos explicitados a respeito do estrébilo @
das cupressdceas. Para evitar inconsisténcias terminoldgicas as escamas tetrizes
nio devem ser designadas por escamas férteis.
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Figura 266. Estruturas reprodutivas de Cycadidae. A) Cycas revoluta (Cycadaceae), estrébilo
Q imaturo. B) Mesma espécie, megasporofilo com primérdios seminais na base. C e D) Ence-
phalartos munchii (Zamiaceae), estrébilos @ e &, respetivamente. [A e B) foto dos autor; C e
D) Mogambique, cortesia de Pedro Capela].

Figura 267. Estruturas reprodutivas ¢ de Ginkgo biloba (Ginkgoaceae,
Ginkgoidae). N.b., ramos férteis © com dois primérdios seminais, inseri-
dos na base de folhas em forma de leque. [Foto do autor].
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Figura 270. Representagdo diagramatica do estrébilo ¢ composto e
secundariamente simples nas coniferas (em corte longitudinal). A) Es-
trébilo © composto de Pinaceae; a negro escamas tetrizes (= bracteas)
e a castanho eixo e escamas ovuliferas. B) Estrébilo @ secundariamente
simples de Cupressaceae s. str.; bracteas férteis (= bracteas ovuliferas) a
negro. As estruturas caulinares em castanho, a negro estruturas foliares,
e primordios seminais a cinzento. [Original].

Figura 268. Estruturas reprodutivas de Pinaceae (Pinidae). A) Estrobilos
&' de Pinus pinaster aglomerados em grande nimero ao longo de um
ramo do ano. B) Estrébilo © da mesma espécie pouco depois da polini-
zagdo, com os primoérdios seminais isolados do exterior em consequén-
cia do crescimento intercalar das escamas ovuliferas. C) Estrébilos &' de
Cedrus atlantica, n.b., separacdo das escama polinicas e deiscéncia do
pélen de cima para baixo. D) Na mesma espécie, estrobilos 9; n.b., gréos
de pdlen aderidos as escamas ovuliferas. [Fotos do autor].
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Figura 269. Estruturas reprodutivas de Cupressaceae (Cupressidae). A)
Estrébilos & de Chamaecyparis lawsoniana com sacos polinicos por abrir
inseridos na face dorsal de microsporofilos. B) Estrébilo © da mesma es-
pécie; n.b., primérdios seminais livres em varias camadas na axila das
bracteas férteis, com uma gota de polinizagdo exsudada pelo micropilo;
as bracteas férteis de pois de maduras ddo origem as escamas dos gal-
bulos (Figura 276-D). C) Estrobilos &' de Juniperus oxycedrus; n.b., po-
sicdo axilar dos estrébilos enquanto em Chamaecyparis sdo terminais.
E) Estrébilos @ da mesma espécie; n.b., bracteas estéreis na base das
bracteas férteis; as bracteas férteis sdo carnudas na maturagdo (Figura
276-E). [Fotos do autor].
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272). Este resquicio evolutivo desaparece por completo
nos grupos mais avancados (Cupressaceae s.str.) (Figura
270-B). Por conseguinte, os estrébilos § sdo compostos
nas antigas taxodidceas, e secundariamente simples nas
Cupressaceae s.str. Em ambos os casos, os estrobilos @ sio
constituidos por um eixo revestido com bracteas, homé-
logas das escamas tetrizes dos pinéfitos. As bracteas siao
férteis'> ou estéreis (fertile vs. sterile bracts) consoante
axilem, ou nio, primérdios seminais. Por sua vez, as brac-
teas podem ser lenhosas (e.g., Cupressus e Chamaecyparis)
ou carnudas (e.g., funiperus), numa adaptagao a dispersao
por animais. Nas antigas taxodidceas, os primérdios estao
localizados na axila ou na base das bricteas (Tomlinson
& Takaso 2002). Nas cupressiceas mais evoluidas (e.g.,
Cuprmus), 0s primérdios seminais inserem-se, em vdrias
camadas, diretamente no eixo dos estrébilos; as bricteas
sdo estéreis (Figura 269-B). Os estrébilos § das pind-
ceas e das cupressdceas mostram, entdo, uma morfolo-
gia distinta (Figura 270) e, provavelmente, nem sequer
partilham uma ancestralidade comum. As Araucariaceae,
um familia de grande importancia no sul da América do
Sul, também nio tém escamas ovuliferas: os primérdios
seminais inserem-se diretamente em bricteas ovuliferas
(Conway 2013). Alguns autores estendem o conceito de
megasporofilo as bricteas férteis das cupressdceas e outras
familias, outros consideram que nao hd evidéncias destas
estruturas nas gimnospérmicas atuais. O debate conti-
nua.

A tendéncia para a simplificagao do estrébilo ocorreu
de forma independente em virias linhagens de 'conife-
ras'. O estrébilo dos Juniperus tem 1 a poucos primoér-
dios, sendo a maior parte das bricteas estéreis. As Podo-
carpaceae, uma familia com alguma expressio na Africa
tropical, tém apenas uma brictea fértil — o epimdcio
(epimatium) — rodeada por um grande nimero de bréc-
teas estéreis (Conway 2013) (Figura 271). As Taxaceae
s40, supostamente, um caso extremo de simplificagao do
estrébilo 9: nesta familia diferencia-se um tnico primér-
dio seminal na extremidade de um ramo curto, tendo, na
base, algumas brdcteas estéreis similares aos nomofilos,
nio se organizando um estrébilo ¢.

O grupo mais derivado das acrogimnospérmicas, os
gnetofitos, reparte-se por trés familias — Ephedraceae, We-
lwitschiaceae ¢ Gnetaceae — de morfologia muito dispar.
Todas elas produzem estrébilos compostos unissexuais.
Nos estrébilos & das plantas da familia mais avancada
— as Gnetaceae —, identificam-se anéis com vdrios de ver-
ticilos de microsporofilos sucedidos por um verticilo de
primérdios seminais estéreis (Figura 273-A,B). Nos es-
trébilos @ o padrao é semelhante, neste caso com anéis
de verticilos de primérdios seminais. Tanto os microspo-
rofilos como os primdrdios seminais férteis tém na base
brdcteas formando uma estrutura andloga a um perianto.

[133] Ou brécteas ovuliferas. Uma vez que a escama ovulifera das pindceas e
as brécteas ovuliferas das cupressdceas no sio homoélogas evitei uma designa-
¢do comum. A bibliografia ¢, a este respeito, pouco consistente.
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Figura 272. Folhagem e cones © maduros (gélbulos( de Cryptomeria
japonica (Cupressaceae, Cupressidae). [Ilha Terceira, Agores; foto do
autor].

Figura 271. Cone Q de Podocarpaceae (Pinidae). Cone maduro de Podo-
carpus angustifolius, uma arvore endémica de Cuba. O cone das podo-
carpaceas tem frequentemente apenas 1 primordio; cada primérdio esta
envolvido por uma bractea fértil carnuda, o epimdcio; algumas bracteas
situadas na base do cone sdo carnudas na maturagdo, muitas vezes ver-
melhas, para atrairem dispersores. [Foto do autor].

A tendéncia para aproximar esporangios ¢ e ', embora
sem a criagdo de verdadeiros estrébilos bissexuais, repete-
-se nas Welwitschiaceae (Conway 2013). Esta convergén-
cia evolutiva com as angiospérmicas — as flores sdao um
estrobilo bissexual — foi durante quase um século uma
fonte de equivocos. Entretanto, a genética mostrou que
os gnetdfitos, ao contririo do que supunha, no sio evo-
lutivamente préximos das angiospérmicas. Esta discussao
serd retomada no Vol. II deste livro.

Pilen e primdrdios seminais

A morfologia do pélen das gimnospérmicas ¢ muito
varidvel. O pélen tem um sulco no Ginkgo e nas Cycadii-
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dae, e é esférico e sem aberturas nas Cupressaceae (Cupres-
sidae). Nas podocarpdceas e na maioria das pindceas, o
pélen apresenta sacos aeriferos (saccus), com duas fun-
¢oes. Por um lado facilitam a dispersao pelo vento (Figura
274). Funcionam ainda como béias: mantém o grio de
polen na superficie da gota de polinizagio agilizando
o seu movimento em diregio aos sacos embriondrios
quando a gota ¢ reabsorvida (Lunau 2002). Nas pindceas
o nimero de sacos aeriferos varia de 1 a 3: as Zsuga tém 1
saco e os géneros Abies, Picea e Pinus 2 (pélen bissacado,
Figura 274), por exemplo (Armstrong & Brasier 2005).
No ponto "Pélen” foi feita uma andlise comparativa da
estrutura da esporoderme de angiospérmicas e gimnos-
pérmicas.

O primérdio seminal das gimnospérmicas tem um
tinico tegumento e um espesso nucelo diploide (2n). O
primérdio das Gnetidae estd envolvido por uma ou duas
estruturas de origem bracteolar que funcionam como
outros tantos tegumentos (Kubitzki 1990). Numa das
extremidades do primérdio seminal existe uma abertu-
ra para o exterior, o micrépilo. O pédlen penetra dire-
tamente pelo micrépilo. Entre o tegumento e o nucelo
desenvolve-se uma pequena cimara, a cimara polinica.
O nucelo envolve com vdrias camadas de células o saco
embriondrio que tém de ser vencidas pelo tubo polinico
para ocorrer fecundagio.

Os gametéfitos das gimnospérmicas, e em particular
o megagametdfito, tém mais células e sio mais comple-
xos do que os gametéfitos das angiospérmicas. A variacio
destas estruturas entre e dentro das 5 subclasses de gim-
nospérmicas é, como se verd, assinaldvel.

Polinizagdo e fecundagdo

O ciclo de vida das plantas do género Pinus é muitas
vezes erradamente assumido como referéncia para todas
as gimnospérmicas (Figura 275). E importante ter pre-
sente que embora monofiléticas, as gimnospérmicas
atuais sao um grupo heterogéneo e muito antigo de plan-
tas-com-semente, anterior 2 emergéncia das plantas-com-
-flor, com clados que divergem entre si hd centenas de
milhdes de anos. Nos pardgrafos que se seguem resumo
algumas das diferencas no ciclo de de vida que separam os
cinco grandes grupos de gimnospérmicas atuais: Cycadi-
dae, Ginkgoidae, Cupressidae, Pinidae ¢ Gnetidae.

Figura 273. Estruturas reprodutivas dos gnetéfitos. A) Gnetum africa-
num (Gnetaceae): 1 e 4 — habito; 2 — pormenor do estrébilo J; 3 — mi-
crosporofilo com vdrias bracteas na base; 5 — estrébilo €, 6 —semente. B)
Gnetum gnemon: estrébilo &' com verticilos de microsporofilos encima-
dos por verticilos de primérdios seminais estéreis que, apesar de tudo,
produzem gota de polinizagdo (visiveis na figura). C) Ephedra fragilis
subsp. fragilis (Ephedraceae): pormenor de estrébilo ¢ com primérdios
seminais revestidos com bracteas; a hipdtese de que as pegas bracteola-
res de uma gnetdcea estdo na origem do perianto é tentadora, mas falsa
(Vol. 11). D) Na mesma espécie, estrébilo maduro constituido, neste caso,
por uma semente madura rodeada por bracteas carnudas e vermelhas;
n.b., caules articulados. [A) http://www.prota.org; B) cortesia de Kevin
C. Nixon e http://www.plantsystematics.org; C e D) cortesia de Miguel
Porto e de Flora-on].
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Ao contririo das angiospérmicas, a diferenciagio de
megasporécitos (2n) depende do estimulo da poliniza-
¢ao: é posterior a polinizagio. O megasporécito gera, por
meiose, 4 megdsporos (n), um dos quais, o mais afastado
do micrépilo, germina e d4 origem ao gametéfito @. O
gametdfito @ das gimnospérmicas contém milhares de
células e maltiplos arquegdnios: 2-5 nas 'coniferas’, ge-
ralmente em maior nimero nas Ginkgoidae e Cycadidae,
e 1-3 em Ephedra, o mais basal dos 3 géneros de Gnetidae.
Curiosamente, as células do gametdfito @ das Ginkgoi-
dae sao clorofiladas. Cada arquegénio tem a sua custédia
uma oosfera. O desenvolvimento de arquegdénios nio é
claro em dois géneros de Gnetidae: Welwitschia (Figura
6) e Gnetum, como, alids, acontece nas angiospérmicas

(Carmichael & Friedman 1995).

Os graos de pélen (n) diferenciam-se por meiose e em
grande nimero a partir de microspordcitos (2n), no inte-
rior de sacos polinicos. Nas angiospérmicas, o micrésporo
sofre duas mitoses, o pélen ¢é libertado com 2 ou 3 células,
e no ato da fecundagio o gametéfito & tem 3 células. As
contas sao mais complexas nas gimnospérmicas porque o
gametodfito 3, pelo menos no momento da fecundagao,
¢ menos reduzido do que nas angiospérmicas. O pélen
¢ libertado com 1 a 5 células, com a excepgao das podo-
carpdceas que pode ultrapassar as 40 células. O grio de
polen das Zaxaceae e das Cephalotaxaceae tem uma célula;
para todos os efeitos ¢ um micrdsporo, caso Unico entre
as plantas-com-semente (Anderson & Owens 2000). No
momento da libertagio dos gimetas, as portas dos arque-
gbnios, o microgametéfito maduro tem, por exemplo, 3
células nas Cupressaceae, 4 nas Taxaceae, 5 nas Cycadidae,
6 no gingko e nas Pinaceae, e dezenas nas Podocarpaceae
(Fernando ez al. 2009). Ao invés das angiospérmicas, os
especialistas reconhecem no gametéfito das gimnospér-
micas (exceto nas cupressiceas) residuos do protalo (1 ou
2 células protaliais) e do anteridio (1 célula anteridial).
Como nas angiospérmicas, ocorre uma célula do tubo e
uma célula generativa que dard origem, depois da polini-
zagio, a 2 gimetas (com raras excepgoes).

Os grios de pélen sao transportados pelo vento (po-
linizagao aneméfila) sendo diretamente capturados pelos
primérdios seminais, que para o efeito secretam para o
exterior do micrépilo uma gota de polinizagao (Figura
268-C), visivel a olho na!"¥. Nas 'coniferas’, a conjuga-
¢ao de ramos, folhas e estrébilos gera movimentos do ar
que conduzem os graos de pdlen em dire¢io ao micrépilo
dos primérdios seminais (Niklas 1984). As Cycadidae e
as Gnetidae sio secundariamente polinizados por insetos.
Em algumas espécies destes dois grupos, a gota de polini-
zagao funciona como recompensa alimentar. Os agucares
dissolvidos na gota de polinizagio reduzem as perdas de
dgua por evaporagio e, a0 aumentarem a viscosidade do
liquido, diminuem a probabilidade da gota se soltar dos
primérdios pela a¢io direta do vento e da agitagao dos

[134] Sao raras as gimnospérmicas sem gota de polinizagio: Araucariaceae,
Abies e algumas Tsugas (Williams 2009).
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Figura 274. Pélen bissacado de Pinus sylvestris (PInaceae). N.b. dois
sacos aeriferos. [http://www.chrono.qub.ac.uk/pollen/pollen/P/Pinus_
sylvestris.html].

ramos (Lunau 2002). Ainda assim, a folhagem dos Cha-
maecyparis ¢ Cupressus fica pegajosa pela acumulagio de
gotas destacadas dos primérdios seminais no periodo da
polinizacio. Os graos de pélen afundam-se na gota de
polinizagao ou sio arrastados quando esta é absorvida,
e entram no primérdio. Em seguida, a porcio da gota
exposta ao exterior seca e sela o micrépilo, ficando o mi-
crogametéfito protegido no interior da cimara polinica
(Chamberlain 1935), num ambiente mais ou menos as-
sético pela acio de proteinas antimicrobianas dissolvidas
na gota de polinizagao (Poulis ez a/. 2005).

No interior da cAmara polinica, o pélen germina na
superficie do nucelo, rompe a exina e diferencia um tubo
polinico. O tubo penetra o nucelo intercelularmente ao
mesmo tempo que o gametdfito vive uma sequéncia de
mitoses que desembocam na formacio dos gimetas. Nas
Ginkgoidae e nas Cycadidae, o tubo polinico rompe-se na
proximidade dos arquegdnios: cada tubo polinico liber-
ta dois gAmetas flagelados (anterozoides) que nadam ao
encontro das oosferas (sifonogamia imperfeita). A obser-
vagio de gametas < flagelados estabeleceu uma conexio
evolutiva entre pteridéfitos e gimnospérmicas, sendo
considerada uma das mais importantes descobertas bota-
nicas do séc. XIX. Nas Cupressidae, Pinidae ¢ nas Gneti-
dae, i.e., no grosso das gimnospérmicas, o tubo polinico
coloca os ntcleos espermdticos em contacto direto com
as oosferas (sifonogamia). No ginkgo, entre a polinizacao
e a fecundagio medeiam 4-5 meses, caindo em seguida
os primérdios ao solo (Treici 2007). Este intervalo ronda
os 6-12 meses nas Cycadidae, ¢ 3 meses a 24 meses nas
'coniferas’ (Singh 1978 cit. Williams 2009). Nas Gneri-
dae é tudo muito rdpido: apenas 1 semana em Gnetum e
10-36h em Ephedra (Fernando ez al. 2009).

Cada oosfera ¢ fecundada por um nicleo espermdti-
co. Em dois géneros de Gnetidae — Gnetum e Ephedra —
foi descoberto um esbogo de dupla fecundagio permane-
cendo, de qualquer modo, o endosperma haploide, como
nos restantes grupos de gimnospérmicas (Carmichael &
Friedman 1995, Friedman 2014). A existéncia de multi-
plos arquegénios gera mais de um embrido por megaga-
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Figura 275. Ciclo de vida das gimnospérmicas (Pinus pinaster, Pinaceae, Pinidae). Nomenclatura das células do gametéfito &' de acordo com
Fernando et al (2009). Legenda: R! — meiose. [Tradugdo e adaptacdo autorizada de um original de Tomds Dias Gonzalez, Univ. Oviedo, Espanha].
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metéfito (poliembrionia simples, simple polyembryony)
e, implicitamente, em cada primérdio seminal. Nas gim-
nospérmicas, sobretudo em alguns géneros de Pinaceae,
ocorre frequentemente um outro tipo de embrionia, a
poliembrionia por clivagem (cleavage polyembryony),
quando um embrido se cinde em vdrios outros. Em Pinus
¢ comum a formacio de 8 embrides. Geralmente, apenas
um embrido sobrevive — as sementes maduras de gim-
nospérmicas raramente contém mais de um embrido. As
reservas nutritivas das sementes de gimnospérmicas resu-
mem-se 2 um endosperma primdrio haploide, formado
antes da fecundagao, constituido por tecido gametofitico
(haploide) de origem maternal (células haploides do saco
embriondrio). O endosperma primdrio ¢ um gametéfito
€ muito modificado. Nas Ginkgoidae ¢ nas Cycadidae, o
primoérdio seminal atinge a dimensdo da semente depois
da polinizagao mas ainda antes da fecundagio. Este inves-
timento envolve grandes riscos porque o primérdio pode
abortar. As 'coniferas' (Cupressidae + Pinidae) sio mais efi-
cientes porque o crescimento dos primérdios ocorre apds
a fecundagao, e sao capazes de realocar parte da energia
dos primérdios nio fecundados. As angiospérmicas op-
timizaram este processo porque sé come¢am a acumular
reservas no endosperma se a fecundacio for bem sucedi-
da. O ndmero de cotilédones é muito varidvel. Em Zaxus
(Taxaceae) «teixo» as sementes surgem envolvidas por
uma estrutura carnuda (arilo), comestivel, que atua como
recompensa para a dispersio endozoocérica (Figura 276-
A). As sementes de Ginkgo biloba (Ginkgoaceae) «ginkgo»
tém uma sarcostesta espessa de odor desagraddvel.

O intervalo entre a polinizagao e a maturagao das se-
mentes ronda 1 ano na grande maioria das gimnospér-
micas. Um pouco menos no ginkgo (Treici 2007). Em
algumas Cycas (Cycadidae) estende-se por 2,5 anos (Pant
2002). As sementes dos pinheiros (Pinus) amadurecem
em 2 (e.g, pinheiro-bravo) ou 3 anos (e.g., pinheiro-
-manso). E frequente as sementes cairem ao solo ainda
imaturas (e.g., ginkgo, cicas e Gretum). Como vimos, as
angiospérmicas reproduzem-se com enorme rapidez. No
ginkgo e nas Cycadidae, ao contririo das 'coniferas’, as
sementes nio se desidratam, sdo recalcitrantes. As semen-
tes das gimnospérmicas geralmente tém dois cotilédones
(muito numerosos em Pinus) e sao ricas em lipidos e pro-
teinas.

Frutificagoes e sementes

Designa-se por frutificagao (Figura 276) o estrébilo
¢ maduro das gimnospérmicas. O fruto, num sentido
estrito, resulta do desenvolvimento de um ovdrio apés a
fecundagio: o fruto ¢ exclusivo das angiospérmicas. As
frutificagdes sao, portanto, andlogas (e nio homdlogas)
aos frutos das plantas-com-flor. As sementes das Zaxaceae
e Ginkgoaceae ndo estao protegidas por qualquer tipo de
estrutura.
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Figura 276. Frutificagdes das gimnospérmicas. A) Semente solitaria de
Taxus baccata (Taxaceae) «teixo»; n.b., o arilo vermelho resulta de uma
expansdo de tecidos da semente. B) Estrutura de uma pinha de Pinus
pinea (Pinaceae) «pinheiro-manso». C) Pinha de Pseudosuga menziesii
(Pinaceae) «pseudotsuga»; n.b., escamas estéreis excertas na axila das
quais se inserem escamas férteis arredondadas, cada uma com duas
sementes apensas (ndo visiveis na foto). D) Gélbulos de Chamaecyparis
lawsoniana (Cupressaceae); n.b., sementes aladas na axila de escamas
férteis peltadas (em forma de guarda chuva). E) Galbulos bacifornes
de Juniperus turbinata (Cupressaceae) «sabina-das-praias». [Fotos do
autor].
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Figura 277. Ciclo de vida das angiospérmicas (Prunus avium, Rosaceae). Legenda: R! — meiose. [Tradugdo e adaptagdo autorizada de um original
de Tomas Dias Gonzélez, Univ. Oviedo, Espanhal.
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até ao final da maturagdo da semente (sementes cotiledonares) ou durante a germinagdo (sementes endospérmicas). [Original].

Entre as 'coniferas’, o grupo mais diverso e de maior
interesse econdmico das gimnospérmicas, reconhecem-se
dois tipos de frutificagoes:

* Gilbulos (= gélbulas) — estrébilo de forma globosa
com bricteas, normalmente, peltadas (em forma de
guarda-chuva) inseridas mais ou menos no mesmo
ponto; e.g., frutificagdes dos Cupressus (Cupressaceae)
«ciprestes». Com um tipo particular: gdlbulos baci-
formes — gilbulos de bricteas carnudas, semelhantes
a uma drupa, caracteristico de Juniperus (Cupressa-
ceae) «zimbros» e das Podocarpaceae;

* Pinhas — estrébilo de forma alongada com as es-
camas ovuliferas inseridas num eixo evidente; e.g.,
pinhas de Pinus (Pinaceae) «pinheiros» e de Welwits-
chia mirabilis (Welwitschiaceae).

Algumas frutificages de gimnospérmicas sao seroti-
nas, i.e., abrem e dispersam as sementes em resposta a
um estimulo externo, concretamente pela agao do fogo,
como acontece com os cones de pinheiro-bravo (Tapias
et al. 2001).

Ciclo de vida das angiospérmicas

O ciclo de vida das angiospérmicas estd explicitado na
Figura 277 e Figura 278. As estruturas foram apresenta-
das nas secgbes "Androceu", "Pélen", "Gineceu" e "Primérdio
seminal", os processos envolvidos foram escalpelizados no

primeiro ponto do Capitulo II, "Reproducéo sexuada nas an-

giospérmicas". Insisto apenas na assinaldvel simplificago
dos gametéfitos, e nessa enorme novidade que ¢ a dupla
fecundacao. Este processo envolve dois gimetas & e duas
singamias (Figura 278). A fusio de um ntcleo esperma-
tico com a oosfera dd origem ao zigoto o outro gimeta
fecunda a célula central (n+n) formando-se um endos-
perma triploide.
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A

abacateiro (Persea americana, Lauraceae)
168, 212

Acanthaceae 41

acrogimnospérmicas 236

actinomorfia. Vd. flor actinomérfica

aculeos (emergéncias) 38

Adansonia digitata (Bombacoideae,
Malvaceae) «embondeiro, baobd»

91

adaptacio 23

adelfia (androceu) 116

aderéncia. Vd. adnagio

adnagao 23

afilhamento (gramineas) 173

Afzelia africana (Fabaceae) 134

Agavaceae 33,91, 229

agrido (Rorippa nasturtium-aquaticum,
Brassicaceae) 183

Ailanthus altissima (Simaroubaceae)
216

alburno. Vd. borne

alcaparra (Capparis spinosa, Cappara-
ceae) 108, 206

alelopatia 144

alface (Lactuca sativa, Asteraceae) 189,
223

algas-castanhas 232

alho (Allium sativum, Alliaceae) 96

Alnus lusitanica (Betulaceae) «amieiro»
55

alogamia. Vd. polinizagio cruzada

alogamia (polinizagio)

mecanismos de promogio da alogamia

199

alongamento
alongamento do colmo (gramineas) 174

alongamento (caule) 29, 151, 158
alongamento intercalar 30
alongamento monopodial. Vd. monopédio
alongamento simpodial. Vd. simpédio
intensidade do alongamento 153
sistemas de alongamento rameal 152

alporquia 224

alteragao ontogénica de sexo 199

alternincia de fases nucleares (ciclos de
vida) 232

alternncia de geragoes (ciclos de vida)
232, 233

Amaranthaceae 40, 110

amontoa 224

analogia 24

ananaseiro (Ananas comosus, Bromelia-

ceae) 104, 131

anatomia vegetal 27
anatomia entrenodal 59
anatomia nodal 59

androceu 21, 115, 126, 191
androdioicia (sistemas sexuais) 193
andromonoicia (sistemas sexuais) 193

anéis de crescimento 49, 62, 66, 156,
165

anel cicatricial 150
anemocoria (dispersio) 216
anemofilia. Vd. polinizacio

angiospérmicas 13, 16, 29, 36, 37, 63,
66, 83,97, 105, 117, 123, 248

angiospérmicas basais 211
angulo de inser¢do (caule) 158
angulo geotrépico (raiz) 141
anona-cherimola (Annona cherimola,
Annonaceae) 147, 191
antera 115,199

anteras basifixas 115
anteras coniventes 116
anteras dorsifixas 115

anteridio 13, 236
anterozoides 236
Antese 105, 177,196, 211
antipodas (saco embriondrio) 192
antofilo 80, 94
antofilo (flor) 79

antofilos estéreis 110

antéforo (flor) 108
apomixia 227
agamospermia. Vd. apomixia
apomixia esporofitica 227
apomixia gametofitica 227
aposporia 227
diplosporia 227
embrionia adventicia. Vd. apomixia
esporofitica
apoplasto 34
aquénio (fruto) 129
Arabidopsis thaliana (Brassicacae) 105
Araucariaceae 93, 242
Archaeplastida. Vd. Plantas
dreas crivosas (floema) 37
Arecaceae 62,136, 176
arilo (semente) 135, 246

arista (inflorescéncia das gramineas)
125, 176

arquegénio 13, 236

arquitetura de plantas 162
andlise arquitetural das plantas 174
arquitetura das gramineas 172
modelos arquiteturais 174
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modelo de Corner 176
modelo de Rauh 176

modelo de Tomlinson 176
arroz (Oryza sativa, Poaceae) 31, 173

Artocarpus altilis (Moraceae) «fruta-
—péo» 168

arvore
arvores folhosas 67
drvores-garrafa 72
4rvores resinosas 66

asa (semente) 135
Ascomycota 231

assimilacio 13

Asteraceae 116, 126, 226
atarraque 162

atempamento (caule) 63
atividade vegetativa 177
auriculas (folha) 90
autocoria (dispersao) 216
autofecundacio. Vd. polinizacio
autogamia (polinizagio) 194

autoincompatibilidade 199
autoincompatibilidade esporofitica 201
autoincompatibilidade gametofitica 200
autoincompatibilidade heteromérfica 200
autoincompatibilidade homomérfica 200

Avena fatua (Poaceae) 220
Azolla filiculoides (Azollaceae) 56

B

bactérias fixadoras de azoto 55
baga (fruto) 129
bainha (anatomia)
bainha de Kranz 79
bainha do feixe 78
bainha endodermoide 59
extensoes da bainha do feixe 78
bainha (folha) 80
balatstia (fruto) 129
bandas de Caspary (anatomia da raiz)
34, 45
bandeira (gramineas) 174
barocoria (dispersio) 215
batateira-doce (Ipomoea patatas, Con-
volvulaceae) 24, 52,223
batateira (Solanum tuberosum, Solana-
ceae) 11,70, 189,206, 223
Begoniaceae 108
beringela (Solanum melongena, Solana-
ceae) 206
Bertholletia excelsa (Lecythidaceae)
«castanha-do-pard» 217
beterraba (Beta vulgaris, Amarantha-
ceae) 49,52, 53,136, 189, 190
bioporo (solo) 143
bolbilho 94
bolbo 94
bolbo de bolbilhos 96
bolbo entunicado 94
bolbo escamoso 94

bolbo monopodial 94
bolbo simpodial 94
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falso bolbo 94
prato ou disco do bolbo 72, 94

bolsa (caule) 154

lancamento da bolsa 154
borne 66
béstrix (inflorescéncia) 101

brictea (estrébilo)
bricteas estéreis 242
bricteas férteis 242

bractea (inflorescéncia) 97
bracteas florais 98
bricteas involucrais 98, 100

bractéola 97
braquiblasto 153

braquiblastos com inflorescéncias terminais

166
Brassicaceae 54, 90, 126
Brassica rapa (Brassicaceae) 136
briéfitos 13, 236

Bryophyllum (Kalanchoe) daigremon-
tiana (Crassulaceae) 90

bursicula (lor das orquideas) 206
Buxaceae 204

C

cabelame (raiz) 49

cacaueiro (Theobroma cacau, Malva-
ceae) 212

cacho (inflorescéncia) 100
cacho composto 101

cacho fechado 99
Cactaceae 71, 136
caducifolia 91

semicaducifolia 92
calaza (primérdio seminal) 123, 212
calice

calice acrescente 111

cdlice dialissépalo 111

cdlice petaloide 110

cdlice sinsépalo 111

caliptra (raiz) 44, 48
caliptrogene 44

calo (células) 31, 164, 229
calo de lavoura (solo) 142
calo (gramineas) 125
camada de aleurona 136
cAmara polinica 243
cambio 30, 49

iniciais dos raios 63
iniciais fusiformes 63

procambio 30
procimbio foliar 76

caméfito (fisionomia) 181
cana-de-agtcar (Saccharum officinarum,

Poaceae) 56,79, 223
canal de resina 66
cinhamo (Cannabis sativa, Cannaba-
ceae) 33,58
Cannaceae 108
Canna indica (Cannaceae) 136
capitulo (inflorescéncia) 100
caprificagio (polinizagao) 208

cdpsula (fruto) 129
cariogamia 187, 211
cariopse (fruto) 129, 137

gramineas de sementes nuas 138
gramineas de sementes vestidas 138

carolo 104

carpelo 105, 118, 120, 122, 126, 191
cartincula (semente) 135

casca 30, 62, 68

casca inclusa 158
ruga da casca 155

casmogamia (polinizagio) 196

castanheiro (Castanea sativa, Fagaceac)
171,177,212

Casuarinaceae 16
catafilo (folha) 79, 145, 147
categoria formal (nomenclatura) 11

caule 57
caule determinado 149
caule fistuloso 61

caule florifero 146, 166
braquiblasto florifero 166
macroblasto florifero 166

caule indeterminado 149
caule macico 61

caule meduloso 61

caule paquicaule 72
caule volavel 72

caulifloria. Vd. posicao da inflorescéncias
nos caules

caulémero (simpddio) 152
cebola (Allium cepa, Alliaceae) 94, 189
Cecropia (Urticaceae) 217

Ceiba pentandra (Malvaceae, Bomba-
coideae) 183

Celtis australis (Cannabaceae) «l6ddo-
-bastardo» 70

célula

célula anteridial (microgametéfito das
gimnospérmicas) 192, 244

célula apical (embrido) 212

célula arquesporial (megasporogénese) 192

célula basal (embrido) 212

célula buliforme (folha) 76

célula central (saco embriondrio) 192, 248

célula de Kranz (folha) 79

célula do tubo (pélen). Vd. célula vege-
tativa

célula estaminal (meristemas) 18, 20, 29

célula generativa (microgametéfito) 192,
211, 244

célula mae dos graos de pdlen. Vd. micros-
pordcito

célula mae dos megdsporos. Vd. megaspo-
récito

célula mae dos micrésporos. Vd. micros-
pordcito

célula parietal (megasporogénese) 192

célula reprodutora 21, 232

células albuminosas (loema) 38, 82

células amildceas 136

células cenociticas 213

células companheiras (loema) 37

células crivosas (loema) 38

células de aleurona 136

células de transferéncia 32, 34, 136

células espermdticas (microsporogénese)
192,211, 238

células germinais (meristemas) 21

Manual de Botinica

células guarda (estoma) 76
células iniciais (meristemas) 21, 29
células mae dos esporos 232, 236
células progenitoras (meristemas) 29
células protaliais (microgametéfito das
gimnospérmicas) 244
células silicificadas (folha) 26
células somdticas 232
células subsididrias (estoma) 77
célula vegetativa (microgametéfito) 192,
211
desenvolvimento celular 26
divisao celular
divisio anticlinal 26
divisdo periclinal 26
inclusoes celulares 26
migragio celular 21

centro quiescente (anatomia da raiz)

29, 44
Cephalotaxaceae 244

Cercis siliquastrum (Fabaceae) «olaia»
168

cerejeira (Prunus avium, Rosaceae) 41,
70, 149, 152, 154, 168, 171,
190

cerne 66

Charophyceae 12, 231, 236

Chelidonium majus (Papaveraceae) 42,
135

chifona (caule) 171

Chlorophyta 232

Chlorophytum comosum (Agavaceae)
26,229

Chorisia speciosa (Malvaceae) 216
ciclo de crescimento 177
ciclo de vida 187, 231

ciclo de vida das angiospérmicas 248
ciclo de vida das gimnospérmicas 238
ciclo de vida diplonte 232

ciclo de vida dos bréfitos 234

ciclo de vida dos fetos 235

ciclo de vida haplodiplonte 232

seres haplodiplontes heteromérficos 232
seres haplodiplontes homomérficos 232
ciclo de vida haplonte 231

ciclo floral 105,177

ciclo reprodutivo 105

ciclo vegetativo. Vd. ciclo de crescimento
cilindro central (anatomia) 28, 46
cincino (inflorescéncia) 101

Cistaceae 220

Cistus ladanifer (Cistaceae) 40

clado (filogenética) 14

cladoptose (caule) 62, 164, 165

cleistogamia (polinizagao) 196
cleistogamia obrigatéria 196

clone 194,223,226

clorénquima. Vd. parénquima

clusa (fruto) 128

CODIT (modelo) 164

coifa (raiz). Vd. caliptra

colar (caule lenhoso). Vd. colo do ramo
colar (folha das gramineas) 90
colénquima 32
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coledptilo (semente das gramineas) 138
coleorriza (semente das gramineas) 138
colmo (caule) 30,72

colo (corpo das plantas) 16, 160

colo do ramo 155

colpo (pélen) 118

compartimentagio (dos tecidos caulina-

res) 164

barreiras de compartimentagao 164
conceticulos (briéfitos) 233
concrescéncia 23
cone. Vd. estrébilo
conectivo (estame) 115
cone de dessecacio 156
conivéncia 23
constancia floral (polinizagao) 198, 205
coqueiro (Cocus nucifera, Arecaceae)

136, 169, 212

Cordyline australis (Asparagaceae)
«fiteira» 68

corimbo (inflorescéncia) 100
cormo (caule) 72

cormo (corpo das plantas) 16
cormofitos 80

coroa (corola) 111

corola 111
corola afunilada 112
corola assalveada 112
corola bilabiada 112
corola campanulada 112
corola crucifera 112
corola dialipétala 111
corola gomilosa 112
corola hipocrateriforme 112
corola ligulada 112
corola papiliondcea 112
corola personada 112
corola rodada 112
corola rosdcea 112
corola simpétala 111
corola tubulosa 112
corola unilabiada 112
corola urceolada 112
estruturas corolinas 111
fauce da corola 113

Coronilla glauca (Fabaceae) 216
corpo primdrio 29

corpo secunddrio 30

corpos nutritivos 41

cértex (anatomia) 28
cértex primdrio caulinar 58
cértex radicular 45

cotilédone (embrido) 16, 79, 136
cremocarpo (fruto) 129

crescimento 14
crescimento continuo 154, 174
crescimento determinado 16, 99, 105
crescimento indeterminado 13, 18, 142,

149

crescimento primdrio 30
crescimento ritmico 154, 174
crescimento secundério 30

criptéfito (fisionomia) 181
cultivar

cultivar base 201

cultivares clonais 223
cultivares de linhas puras 223
cultivares polinizadoras 201

Cupressaceae 66, 240, 243
Cupressus (Cupressaceae) «ciprestes»

156, 165, 244
ctpula (bricteas) 98
cuticula 13, 34

ceras epicuticulares 34
cutina 34

Cycadaceae 56, 155,239

Cynodon dactylon (Poaceae) «grama»
71,215, 228

Cyperus longus (Cyperaceae) «junga»
71

Cytisus (Fabaceae) «giestas» 168, 174,
206, 215

D
dardo (caule) 171

dardo coroado 171
deiscéncia 23
depressao endogimica 195, 197
desrama 156
diafragma (anatomia nodal) 61
diagramas florais 125
didsporo (dispersao) 215
dicésio (inflorescéncia) 100

dicogamia (polinizagao) 199
protandria 199
protoginia 199

diferenciacio (conceito de) 14
diferenciagao floral 105, 189
dioicia (sistemas sexuais) 107, 193, 226

diospireiro (Diospyrus kaki, Ebenaceae)
171

dipléfase (ciclos de vida) 232

dispersio 215
agentes de dispersio 216
mecanismos de dispersdo. Vd. sistemas de
dispersao
sistemas de dispersao 216
unidade de dispersao 215

domicias 41
dorméncia (gomos) 149, 218

ecodorméncia 150, 212
endodorméncia 150

paradorméncia 150

quebra da dorméncia dos gomos 149

dorméncia (semente). Vd. semente
drepanio (inflorescéncia) 101
drupa (fruto) 129

dupla fecundagio 211

durame. Vd. cerne

E

Ecballium elaterium (Cucurbitaceae)
216
ectexina (pdlen) 117

eixo (caule) 57
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elementos crivosos (Hoema) 37
elementos traqueais (xilema) 35
emborrachamento (fenologia das grami-

neas) 174
embriio 13,21, 134, 238

embriio cilindrico 212
embrides partenogenéticos 195
estadio cordiforme 212
estddio de torpedo 213

estddio globular 212
pré-embrido 212

quiescéncia do embrido 218

embriéfitos. Vd. plantas-terrestres
Embryopsida. Vd. Plantas-terrestres
emergéncias 38, 221

empa 158

encanamento (fenologia das gramineas)

174
endexina (pélen) 117
endocarpo (fruto) 132
endoprotalia (ciclo de vida) 237

endosperma (semente) 134, 136
amildceo 136
endosperma celular 213
endosperma nuclear 213
endosperma primdrio 246
oleaginoso 136
proteico 136
textura e composi¢io 136

endosporia 237

endotécio (antera) 115
entomofilia. Vd. polinizacio
entrecasco (ritidoma) 68

enxertia 224
afinidade de uma enxertia 228
compatibilidade de uma enxertia 228
enxertia de garfo 225
enxertia radicular 143

Ephedraceae 16

epicdlice 98

epicarpo (fruto) 132
epicétilo (caule) 16, 137
epiderme 33, 58

epifilia (folha) 90

episperma (semente) 134, 213
Ericaceae 54

Erica (Ericaceae) 183

ervilheira (Pisum sativum, Fabaceae)
142, 194, 222

escama (estrébilo)
escama ovulifera 240
escama polinica 239
escama tetriz 240

escama (indumento) 39
escapo (caule) 72

esclerénquima 32
bainha de esclerénquima 59
escleritos 32

esclerotesta (semente) 134
escutelo (semente das gramineas) 138
espata (brdctea) 98

espermatéfitos. Vd. plantas-com-
-semente
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espessamento (caule) 151
espiga (inflorescéncia) 100

espigueta (inflorescéncia, gramineas)
103

espinafre (Spinacea oleracea, Amaran-
thaceae) 189

espinho 70
espinhos folheares (emergéncias) 38
espique (caule) 72
espirais de Fibonacci (filotaxia) 93
espordngio 232
megasporangio 124, 232. Vd. nucelo
microsporingio 232. Vd. saco polinico

espordo (caule) 154,171
esporoes retos 154, 171
espordes tortuosos 154, 171

esporio (flor)
esporio corolino 111
esporio recetacular 108

esporo 13, 20, 26, 105, 232
esporangio 13
esporo feminino. Vd. megdsporo
esporo masculino. Vd. micrésporo
homosporia 232
megdsporo 123, 192, 232, 236, 237
megaspordcito 192
meidsporo 187,233
micrésporo 232, 236, 237
mitésporo 233
mobilidade espérica 238
retengio do esporo (ciclo de vida) 237
espordcito 232
esporoderme (pélen) 117
esporofilo 236, 238
esporofilo feminino. Vd. megasporofilo
esporofilo masculino. Vd. microsporofilo
espordfito 14, 21, 187, 232
mobilidade do esporéfito imaturo 238
esporogénese 237
megasporogénese 192
microsporogénese 191
esporopolenina 117, 192, 236
esquizocarpo. Vd. fruto
estacaria 224
estame 21, 115, 199
estames alternipétalos 116
estames definidos 116
estames diadelfos 116
estames didindmicos 116
estames epipétalos 116
estames indefinidos 116
estames monadelfos 116
estames oposipétalos 116
estames poliadelfos 116
estames sinantéricos 116
estames tetradinimicos 116
estaminddios 115
estela. Vd. cilindro central
estenospermia (partenocarpia) 215
estigma 118, 122, 199, 210
margem estigmatica 122
oclusdo do estigma 198, 207
recetividade do estigma 210
estilete 118, 122,192, 199, 205, 211,
238
estilete fistuloso 122,211

estilete ginobdsico 122
estilete lateral 122
estilete s6lido 122,210
estilete terminal 122

estipula 24
estipula (folha) 89

estipulas folidceas 90
estipululas 89

estivagio 113

estolho (caule) 72
divisao de estolhos 224

estoma 13,76
cAmara estomatica 77
complexos estomdtico 77
criptas estomadticas 77
ostiolo 76

estratificacao (semente) 219

estrobilo (estruturas reprodutivas das
gimnospérmicas) 239
estrébilo composto 240
estrébilo simples 240

estrofiolo (semente) 135
estruturas secretoras 40

eucalipto (Eucalyptus globulus, Myrta-
ceae) 68,70, 78,87

evolucio
mudanga evolutiva 14

trade-off evolutivo 156, 197
exina (pélen) 117
exoderme 45, 48
exotécio 115

F

Fabaceae 126
esrutura da flor 124
estrutura da semente 138

Faidherbia albida (Fabaceae) 91
falaenofilia. Vd. polinizagao
falso septo (ovédrio) 120

faneréfito (fisionomia) 181
faneréfito escandente 181
megafanerdfito 181
mesofaneréfito 181
microfaneréfito 181
nanofaneréfito 181

fecundacio 187,211
heterofecundagao 211

feijao-frade (Vigna unguiculata, Faba-
ceae) 135

feijoeiro-comum (Phaseolus vulgaris,
Fabaceae) 123, 138, 194, 222

feixes vasculares 35, 59
feixes abertos 47, 59
feixes bicolaterais 59
feixes colaterais 59
feixes concéntricos 59

feixes anficrivais 59
feixes anfivasais 59

feixes fechados 47, 59

feixes fibrovasculares 59
feixes vasculares discretos 59
feixes vasculares duplos 59
feixes vasculares primdrios 47
feixes vasculares simples 46

felema (periderme) 34
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feloderme (periderme) 34
felogene (meristema) 30, 67

fibras (esclerénquima) 33
fibras extraxilémicas 33
fibras corticais 33
fibras liberianas 33
fibras perivasculares 33
fibras xilémicas 33
fibras libriformes 33
fibrotraqueidos 33

Ficus carica (Moraceae) 207
filete (estame) 115

concrescéncia dos filetes 116
filidios (briéfitos) 79
filédio (folha) 95
filoma (folha) 80
filotaxia (folha) 107
fitdlitos 26
fitdmero (caule) 18,58, 152
flecha (caule) 164
floema 30, 37

metafloema 47, 60
protofloema 47, 60

flor
biologia floral 195
botao floral 105
conceito de flor 105
estrutura da flor 106
flor aciclica 107
secundariamente aciclica 107
flor aclamidea 109
flor actinomérfica 108
flor apétala 106
flor assimétrica 108
flor bissexual 106
flor bissimétrica 108
flor ciclica 107
flor clamidea 109
flor completa 21, 106
flor diclamidea 109
flor diploclamidea 109
flor epiginica 121
flor estéril 106
flor haploclamidea 109
flor hemiciclica 107
flor hermafrodita 106
flor heteroclamidea 109
flor hipoginica 121
flor homoclamidea 109
flor nua 106
flor periginica 113, 121
flor polidndrica 116
flor séssil 106
flor unissexual 106
flor funcionalmente unissexual 107
flor zigomérfica 108, 197
6rgaos da flor 191
pegas florais 191
senescéncia da flor 105
simetria floral 107

floracio. Vd. Antese

folha
aréolas folheares 83
cicatriz folhear 16
esbogo folhear 75, 145
espinhos foliares 95
folha absorvente 95
folhas adunadas 92
folhas aéreas 80
folhas alternas 92
folhas aqudticas 80
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folhas carnudas 94
folhas cilindricas 82
folhas completas 80
folhas compostas 88
folhas bifolioladas 87
folhas bipinadas 88
folhas digitadas. Vd. folhas palmaticompostas
folhas multifolioladas 87
folhas palmaticompostas 88
folhas penaticompostas 88
imparipinadas 88
paripinadas 88
folhas pinadas. Vd. folhas penaticompostas
folhas pinuladas. Vd. folhas recompostas
folhas pseudocompostas 88
folhas recompostas 88
folhas trifolioladas 87
folhas unifolioladas 87
folhas decussadas. Vd. folhas oposto-
-cruzadas
folhas disticas 92
folhas dorsiventrais 82
folhas ensiformes 82
folhas equifaciais 82
folhas escamiformes 94
folhas gordas 95
folhas incompletas 82
folhas inteiras 87
folhas opostas 92
oposto-cruzadas 92
oposto-disticadas 92
folhas pecioladas 81
folhas primordiais 75, 79
folhas pseudodisticas 92
folhas sésseis 81
folhas simples 88
folhas subterrineas 80
folhas verticiladas 92
posicio 82
recorte
recorte marginal 87
recorte profundo 87

situacao 80
foliculo (fruto) 129
foliolo 88
fé6rmulas florais 125
fotoautotrofia 17

fotoperiodismo 189
plantas de dias curtos 189
plantas de dias longos 189

fotossintese 17, 34, 54, 55, 79, 176
Fraxinus (Oleaceae) «freixos» 168

frutificacao
hébito de frutificagio 170
unidade de frutificagio 156

frutificagio (gimnospérmicas) 246

fruto
conceito de fruto 127
fases de formacio do fruto 214
fruticulo 128
fruto carnudo 128
fruto esquizocdrpico 128
fruto maltiplo 128
frutos deiscentes 132
fruto seco 128
fruto simples 128
frutos serotinos 132
frutos s. str. 128
infrutescéncia 127
pseudofruto 127
vingamento 177

fruto seco (conceito agrondmico) 132
funiculo (primérdio seminal) 122

fuste. Vd. tronco

G

gdlbulo 248
gdlbulo baciforme 248

galhas 42
gameta 21, 118, 187, 232

anisogamia 232
gametangio 232
isogamia 232
mobilidade gamética 238

gametdfito 6,21, 187
megagametdfito 236, 238, 243
microgametofito 192, 210, 211, 236, 244
mobilidade do gametéfito masculino (ciclo

de vida) 238

gametogénese 237
megagametogénese 192
microgametogénese 192

gavinha
gavinha caulinar 72
gavinha foliar 95

geitonogamia (polinizagio) 194, 197,
200

gemas 16, 145
abrolhamento 150
complexos de gemas/gomos axilares 147
gemas epicérmicas 160, 168
gemas/gomos apicais axilares 16
gemas/gomos basais 148
gemas/gomos subterminais 146
gemas/gomos superficiais 146
gemas/gomos supranumerdrios 147
gomos 145
gomos estipulares 148
gomos/gemas apicais 16
olhos 145
gémula. Vd. plimula
gedfito (fisionomia) 181
germinagao 220
germinagao epigea 221
germinagio hipégea 221
taxa de germinagio 221
Gesneriaceae 16
gimnospérmicas 13, 16, 38, 63, 65,
2306, 238
gineceu 21, 106, 118, 126, 191
apocdrpico 119
bicarpelar 119
monocarpelar 119
sincarpico 119
paracdrpico 120
sincdrpico s.str. 120

Ginkgo biloba (Ginkgoaceae) 134, 240
ginodioicia (sistemas sexuais) 193
ginéforo (flor) 108

ginomonoicia (sistemas sexuais) 193
ginostemo (flor das orquideas) 117, 206
glande (fruto) 129

glandulas 40
glandulas digestivas 40
glandulas epidérmicas 40
glandulas salinas 40

glauco 91
Glomeromycota 54
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glumas (inflorescéncia das gramineas)
97,103

glumelas (flor das gramineas) 97, 124,
125

Gmelina arborea (Lamiaceae) 108
Gnetidae 16, 66, 238, 242, 244
Gnetum africanum (Gnetaceae) 243
gomos. Vd. gemas

grado (filogenética) 6, 13
gramineas. Vd. Poaceae
Grossulariaceae 114

guia (caule) 163

guias nectarfferas 111,202
guias ultravioletas 202

Gunnera (Gunneraceae) 56

H

hébito 157, 162

hapléfase (ciclos de vida) 232
Heliconia tortuosa (Heliconiaceae) 208
heléfito (fisionomia) 181
hemicriptéfito (fisionomia) 181
hercogamia (polinizagao) 199
hesperidio (fruto) 129

heterofilia (folha) 93

heterosporia 232

heterostilia (polinizagio) 200, 226
distilia 200
tristilia 200

heterozigotia 223

Hevea brasiliensis (Euphorbiaceae)
«drvore-da-borracha» 42

hiddtodos 41
hidrocoria (dispersio) 216

ombro-hidrocoria 215
hidrofilia. Vd. polinizacio
hidréfito (fisionomia) 181
hilo (semente) 135

hipanto 106, 113
pseudo-hipanto 114

hipocétilo (caule) 16, 136, 137

arco hipocotilar 222
hipoderme 34, 45, 58
hipétese (conceito de) 3
hipétese das gnepinas (filogenia de
gimnospérmicas) 237
hipétese da variacio e selecio (sexuali-

dade) 187

hipétese do investimento em aprendiza-
gem (polinizacio) 198

hipsofilo (folha) 79, 94

homoicia 107, 193

homologia 22
principio da homologia 24

homozigotia 223
Hydrangeaceae 215

Hydrangea macrophylla (Hydrangea-
ceae) «horténsia» 166, 216, 228

Hyphaene petersiana (Arecaceae) 217
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I

ictiocoria (dispersao) 217
idioblasto 26, 27

Ilex aquifolium (Aquifoliaceae) «azevi-
nho» 152

incisio anelar 68
indugio floral 189

indumento 38
funcio do indumento 40
tipos de indumento 39

inflorescéncia

conceito de inflorescéncia 97

inflorescéncia axilar 99, 166, 169

inflorescéncia bracteada 99

inflorescéncia composta 99

inflorescéncia definida. Vd. inflorescéncia
determinada

inflorescéncia determinada 99

inflorescéncia ebracteada 99

inflorescéncia folhosa 99

inflorescéncia grupada 98

inflorescéncia indefinida. Vd. inflorescén-
cia indeterminada

inflorescéncia indeterminada 99

inflorescéncia lateral. Vd. inflorescéncia
axilar

inflorescéncia parcial 99

inflorescéncias dispersas em caules simpo-
diais 169

inflorescéncia simples 99

inflorescéncia solitdria 98

inflorescéncia terminal 99, 166, 169

sinflorescéncia 99

tipos especializados de inflorescéncias 103

iniciagio floral 189
inovagées (gramineas) 173
intina (pdlen) 117
invélucro (bricteas) 98
Isoetaceae 236

J

jabuticabeira (Plinia cauliflora, Myrta-
ceae) 168,224
juvenilidade 19, 158, 188, 191
fase adulta 20, 188
fase juvenil 188

K

kiwi (Actinidia sinensis) 107, 115, 147,
171, 209

L

lacuna foliar 61

lacunas (caule) 31, 77
Lamiaceae 92, 116, 126, 199
langamento (caule) 157
Landolphia (Apocynaceae) 42
laténcia. Vd. dorméncia

latex 35, 41

canais lacticiferos 41
Lavandula (Lamiaceae) 104

LECA (Last Eukaryotic Common An-
cestor) 25

Lecythidaceae 115
leghemoglobina 55

lema (flor das gramineas) 125
Lemna minor (Araceae) 215

lenho (xilema) 35
lenho de compressio 155
lenho de ferida 164
lenho de fim de estagio 66
lenho de inicio de estagio 66
lenho de reacao 155
lenho de tragao 155
lenho heterogéneo 67
lenho homogéneo 67

lenticulas 68, 70
Leontopodium (Asteraceae) 104
ligula (folha) 90, 173

Lilium candidum (Liliaceae) «acucena»

94
Lilium martagon (Liliaceae) 198

limbo
limbo da folha 81, 88
forma do limbo 85

limbo das pétalas 111
linhagem-verde. Vd. plantas
Linum usitatissimum (Linaceae) 200

Litchi (Litchi chinensis, Sapindaceae)
224

Lithodora (Boraginaceae) 200

l6culo (ovério) 120

lodiculas (flor das gramineas) 124
Lodoicea maldivica (Arecaceae) 214
lomento (fruto) 128

Loranthaceae 134

loureiro (Laurus nobilis, Lauraceae) 117
Lythrum salicaria (Lythraceae) 200

M

Macaranga (Euphorbiaceae) 41

macroblasto 153
macroblastos com inflorescéncias axilares
166
macroblastos com inflorescéncias opostas
as folhas 152, 166
macroblastos com inflorescéncias terminais

166

Magnolia x soulangeana (Magnoliaceae)

154
maldideas (Rosaceae) 154
mamalocoria (dispersao) 217

mandioca (Manihot esculenta, Euphor-
biaceae) 52,223,226

mangueira (Mangifera indica, Anacar-
diaceae) 104, 168, 212

marcescéncia 92

Marchantia polymorpha (Marchantii-
dae) 233

margo (xilema) 36

Marsileaceae 236

mecanicismo biolégico (definicio de) 2
Medicago polymorpha (Fabaceae) 217
medula (anatomia) 28, 46
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megafilo 80
megasporécito 123, 192, 232, 244
megasporofilo 118

meiose 187
divisio equacional 187
divisio reducional 187
meiose pds-zigética 231
meiose pré-espérica 232
meiose pré-gamética 232
melitofilia. Vd. polinizacio

meloeiro (Cucumis melo, Cucurbita-

ceae) 194
mergulhia 224
merismo (Hor) 109

meristemas 28
meristema apical caulinar 16, 29
meristema apical da folha 75
meristema apical radicular 29
meristema da inflorescéncia 31, 191
meristema floral 31, 191
meristema fundamental 30
meristemas adventicios 31
meristemas axilares 16, 30

meristemas de espessamento
meristema de espessamento primério 30, 69
meristema de espessamento secunddrio 30,
69
meristemas determinados 31
meristemas folheares 30
meristemas indeterminados 31
meristemas intercalares caulinares 30
meristemas intercalares das folhas 75
meristemas laterais 30
meristemas marginais 76
meristemas reprodutivos 31
meristemas vegetativos 31
pontos meristemdticos 145
promeristema 30

mesocarpo (fruto) 132
mesocétilo (caule) 16, 222

mesofilo
isobilateral 78

mesofilo (anatomia da folha) 77
Mespilus germanica (Rosaceae) 127
metabolitos secunddrios 40
metamero 18

metamorfose 23

metaxenia 201

micorrizas 53
manto micorrizico 54
micorrizas formadoras de manto 54
micorrizas vesiculo-arbusculares 54

microfilia 85

microfilo 80

microgametéfito 117, 192

microgametogénese 192

micrépilo (primérdio seminal) 123,
135, 212, 244

micropropagacao 226

micrositio 218

microsporingio. Vd. saco polinico

microsporécito 191, 232, 244

microsporofilo 115, 238

milho-gratdo (Zea mays, Poaceae) 56,
188,221
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miofilia. Vd. polinizacio
mirmecofilia 41
mirmecoria (dispersio) 217
modularidade (nas plantas) 13, 18
identidade dos médulos 19
médulo 18
monocarpia 31
monocisio (inflorescéncia) 100
monoicia (sistemas sexuais) 107, 193

monopddio (caule) 99, 152, 174

alongamento monopodial 152
Moraceae 16, 207

morangueiro (Fragaria x ananassa, Rosa-

ceae) 161,226

morangueiro-silvestre (Fragaria vesca,
Rosaceae) 228

Morella (Myrica) faya (Myricaceae) 55
morfologia vegetal (conceito de) 1

Morus nigra (Moraceae) «amoreira-
-negra» 131

movimentos ndsticos 82
multiplicagio vegetativa 226

mutagao 229
mutagio deletéria 21
mutagao somdtica 21

mutualismo 55

N
néctar 109, 124

nectdrios
nectdrios extraflorais 41
nectdrios florais 124
nectdrios septais 124

nervacio (folha)
curvilineo-paralelinérveas 84
densidade de nervuras 83
folha palminérvea 83
folha paralelinérvea 83
folha peninérvea 83
folhas uninérveas 84
nervagio aberta 83
nervagio fechada 83
nervura marginal 84
nervura média 83
nervuras anastomosadas 83
nervura submarginal 84

nitrogenase 55

né (caule) 16
entrené 16

nogueira (Juglans regia, Juglandaceae)

147, 168
nomofilo (folha) 79

nés da madeira 156
né cego 170
né firme 156
né solto 156

nucelo (primérdio seminal) 123, 136,
192, 212, 237, 244

nucleos polares (saco embriondrio) 192,

211
nuculanio (fruto) 129

Nymphacaceae 137

(0)

4crea (folha) 90

Oleaceae 127, 204

olhos. Vd. gemas

oliveira (Olea europaea, Oleaceac) 42,

77,107, 147, 150, 158, 168,
188, 220
Onagraceae 114
ontogénese 14
mudangas ontogénicas 14
oogamia 232, 236
Oomycota 232
oosfera 192, 236
Orchidaceae «orquideas» 54, 126
organogénese
organogénese direta 31
organogénese indireta 31
6rgaos
é4rgaos adventicios 31
orgaos cilindricos 26
érgaos de frutificagio 170
érgaos de suporte 238
6rgaos fundamentais das plantas 14
érgaos indeterminados 31
orgaos reprodutivos 18
o6rgios vegetativos 18
ornitocoria (dispersao) 217
ornitofilia. Vd. polinizacio
Orobanchaceae 116
ortotropia (caule) 158, 174
osméforos 124
Osyris alba (Santalaceae) 217
ourico (infrutescéncia) 129

ovario 106, 109, 118, 127, 132, 207,
214, 246
ovério infero 121
ovério semi-infero 121
ovério supero 113,121
posi¢ao do ovério 121

Oxalis (Oxalidaceae) 200

P

pdlea (flor das gramineas) 125
pampano (caule) 157
Pancratium maritimum (Liliaceae) 216
Pandanus (Pandanaceae) «pandanos»
155
panicula (inflorescéncia) 101
papaeira (Carica papaya, Caricaceae)
42, 169
Papaveraceae 42,201
Papaver rhoeas (Papaveraceae) 108
papilas (indumento) 39
papilho (cdlice) 110
parafilia (filogenética) 13
parede celular 21, 25, 48, 76, 123
parede primdria 25
parede radial 27
parede secunddria 25

parede tangencial 27
parede transversal 27
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parénquima 31
aerénquima 31
clorénquima 32, 77
parénquima aquifero 32
parénquima axial 63
parénquima clorofilino. Vd. clorénquima
parénquima cortical 59
parénquima de reserva 32
parénquima em palicada 77
parénquima floémico 64
parénquima fundamental 31
parénquima lacunoso 77
parénquima lenhoso (xilema) 65
parénquima axial terminal 65
parénquima radial 63, 65
parénquima radial 63
parénquima vascular 47
partenocarpia 215
partenocarpia auténoma 215
partenocarpia estimulada 215
partenogénese. Vd. apomixia gameto-
fitica
Passifloraceae 41, 104
peciolo (folha) 80
pecidlulo 88
pseudopeciolo 81
pedicelo (inflorescéncia) 97
pedinculo (inflorescéncia) 97
Pennisetum glaucum (Poaceae) 141

pepino (Cucumis sativus, Cucurbita-
ceae) 189, 194

pepénio (fruto) 129

perfuragoes (xilema) 35, 155
placas de perfuragiao 35

perianto 108
orientagio das pegas do perianto 109
perianto duplo. Vd. flor heteroclamidea
perianto simples. Vd. flor haploclamidea e
flor homoclamidea

pericarpo (fruto) 132
periciclo (anatomia da raiz) 46
periderme 30, 34, 67
perigénio 110

perisperma (semente) 136

pessegueiro (Prunus persica, Rosaceae)

147, 162, 168, 171, 177, 202
pétala 21,111

Phacelia tanacetifolia (Hydrophyllaceae)
142

Phaeophyceae 232

pimento (Capsicum annuum, Solana-
ceae) 121,189, 194

Pinaceae 244, 246

pina (folha composta) 88

pinha 248

pinheiro-bravo (Pinus pinaster, Pina-
ceae) 165,248

pinula (folha composta) 88

Pinus halepensis (Pinaceae) 92

Pinus (Pinaceae) «pinheiros» 54, 238

Piper nigrum (Piperaceae) «pimenteira»

136
pirendrio (fruto). Vd. nuclanio (fruto)
Pistacia terebinthus (Anacardiaceae) 42
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pistilo 118,132,199, 211, 239
pistilédio 118

placas crivosas (floema) 37

placenta 121

placentagio axilar 121
placentacio basal 121
placentagio central livre 121
placentagio marginal 121
placentagio parietal 121

plagiotropia (caule) 50, 158, 174
planos de corte 27
plano radial 27

plano tangencial 27
plano transversal 27

Plantae (conceito de) 11
Plantaginaceae 135

Plantago lanceolata (Plantaginaceae)
198

plantas 12
plantas-com-semente 13, 237
plantas criptogamicas. Vd. plantas de
esporulagio livre
plantas de esporulagao livre 13
plantas efémeras 61

plantas fanerogmicas. Vd. espermatéfitos

plantas jovens 221
plantas micoparasitas 221
plantas sufruticosas 61
plantas-terrestres 12, 14
plantas-verdes 12

plantula 221
plasmodesmos 25
plasticidade fenotipica 13, 19, 143
plastocrono 58
Platanaceae 123
platiclado (caule) 74
pleiocdsio (inflorescéncia) 100
Plumeria rubra (Apocynaceae) 206
plimula 16, 137
Poaceae 126, 172, 201, 226
estrutura da flor 124
estrutura da semente 137
Podocarpaceae 242
polas 224

polas caulinares 224
polas radiculares 224

polen 117
arrastamento do pdlen 198
pélen bicelular 192, 210
pélen bissacado 243
p6len tricelular 192,210
tétradas 191
tubo polinico 210

policarpia 31
poliembrionia 227
poliembrionia por cliavagem 246
poliembrionia simples 246
poligamia (sistemas sexuais) 193
polinidia (or das orquideas) 206
polinizagao 195, 237

autopolinizacio 194
vantagens ¢ mecanismos de promogio da
autopolinizagio 196
autopolinizac¢io auténoma 197
gota de polinizacio 241, 243, 244
importancia econémica 208

periodo efectivo de polinizagio 211
polinizagdo abidtica 204
polinizacio anemofila 203
polinizagao bidtica 202
polinizagao cantaréfila 203
polinizagao cruzada 194
polinizacdo direta. Vd. autogamia
polinizacio entomofila 203
polinizacio falaenéfila 203
polinizagao hidréfila 203
polinizagao melitéfila 203
polinizacao midfila 203
polinizacdo ornitéfila 203
polinizagio por engano alimentar 206
polinizagio por engano sexual 206
polinizacao por vibragio 206
polinizacao psicofila 203
polinizacdo quiropteréfila 203
sindrome de polinizacio 204
sistema de polinizagao 202

vetores polinicos 202

Polygonaceae 54

Polypodium vulgare (Polypodiaceae)
235

Polytrichum (Polytrichaceae) 234

pomo (fruto) 129

pomoideas (Rosaceae) 170

Pontederiaceae 90

pontuagoes (xilema) 25, 35
pontuagdes areoladas 25, 33, 36
pontuagdes simples 25, 36

Populus nigra (Salicaceae) «choupo-

-negro» 70, 86, 217
poros (vasos lenhosos) 67
Portulacaceae 135

Portulaca oleracea (Portulacaceae) «bel-

droega» 196

posigao da inflorescéncias nos caules
caulifloria 168
floragio em ramos de dois anos 168
floragio em ramos do ano 166
primina (semente) 123

primérdio seminal 237
primordio anatrépico 123
primoérdio bitegumentado 123
primérdio campilotrépico 123
primérdio crassinucelado 123, 192
primordio ortotrépico 123
primérdio tenuinucelado 123, 192
primoérdio unitegumentado 123

principio da monofilia 11

profilo (folha) 79, 94, 96, 98, 125, 147,
159

proliferagio tardia (inflorescéncia) 104

propégulo 187,216, 226

protalo 236

macroprotalo. Vd. megaprotalo
megaprotalo 236
microprotalo 236

Proteaceae 54

protoderme 30

prundideas (Rosaceae) 154, 170, 214
pseudanto (inflorescéncia) 104
pseudoaquénio (fruto) 129
pseudobaga (fruto) 129
pseudocdpsula (fruto) 129
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pseudocaule (folha) 82,173
pseudocépula (orquideas) 207
pseudodrupa (fruto) 129
pteridéfitos 13, 236

ptixia 93,113

pulvino (folha) 82, 88

Q

Quercus (Fagaceae) «carvalhos» 54, 67,
92, 105, 152, 154, 166, 212,
215,216

Quercus faginea (Fagaceae) «carvalho-
-cerquinho» 42, 92

Quercus pyrenaica (Fagaceae) «carvalho-

—negral» 42, 92
Quercus robur (Fagaceae) «carvalho-

-roble» 165

Quercus rotundifolia (Fagaceae) «azi-

nheira» 42, 66, 93

quiescéncia 150
quiescéncia da semente 212,218

quimera 229
quiropterocoria (dispersao) 217
quiropterofilia. Vd. polinizagio

R

rafe (semente) 136
rifide 26

raios

raios floémicos 63
raios heterocelulares 65
raios homocelulares 65
raios primdrios 59
raios vasculares 63
raios xilémicos 63
sistema radial 63

raiz 43

metamorfoses da raiz 52

nédulos radiculares 55
nédulos determinados 55
nédulos indeterminados 55

pelos radiculares 47

primoérdios radiculares adventicios 50

radicula 16, 137

raiz aprumada 50

raizes adventicias 50

raizes amildceas 52

raizes carnudas 49

raizes contracteis 51

raizes escora 51

raizes estranguladoras 52

raizes laterais 49

raizes pastadeiras 50

raizes primdrias 49

raizes profundantes 143

raizes proteoides 53

raizes secunddrias 49

raizes seminais laterais 222

raizes tabulares 51

raizes trepadoras 51

raizes tuberosas 52

raiz fasciculada 50

ramificagio da raiz 48

rebentos radiculares 16, 224

rizosfera 43

zona de alongamento 47
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zona de divisio 47
zona de ramificagio 48
zona pilifera 47

ramalhetes de maio. Vd. esporao (caule)

ramificagdo (caule) 158
axila das ramificagbes 155
grau de ramificagio 157
ramificacio dicotémica 155, 174
ramificagio em ramos codominantes 155,
156, 158
ramificacdo lateral 155, 174
tipos de ramificagio 155

ramo
ramo antecipado 159
ramo de madeira 170
ramo do ano 157
ramo epicérmico 159, 225
ramo fértil 170
ramo ladrio 160
ramo misto 171
ramo proléptico 158
ramo siléptico 159
ramo vegetativo 170

rdquila (espigueta das gramineas) 103
rdquis (folha composta) 24, 88
rdquis (inflorescéncia) 97

rebento (caule) 157

recetdculo (flor) 108, 114, 118, 124,
127

recompensas alimentares 217
reducionismo (definicao de) 2
regma (fruto) 128

regra de Hofmeister 93, 191
reiteracdo (ramificacdo do caule) 161
repouso vegetativo 150, 177

reprodugio 187
reproducio assexuada 187, 223
reproducio sexuada 187
reproducio vegetativa 226

retindculo (flor das orquideas) 206
Revolugao Verde 176

Rhododendron ponticum (Ericaceae)
228

Rhus coriaria (Anacardiaceae) 42
ricino (Ricinus communis, Euphorbia-
ceae) 58,136,216
ripidio (inflorescéncia) 101
ritidoma 21, 49, 68
rizobainha (raiz) 53
rizébio 55
rizoma (caule) 72
divisao de rizomas 224

rizoma monopodial 71
rizoma simpodial 71

Rosaceae 201

rostelo (flor das orquideas) 206
Rubiaceae 90, 117

RuBisCo 79

N

saco embriondrio 123, 136, 192, 211,
237, 246

saco embriondrio nao reduzido 227

saco embriondrio tipo Polygonum 123,

192
saco polinico 115,237, 239
sacos aeriferos (pSlen) 243
Salicaceae 161

Salix x spulcralis (Salicaceae) «salgueiro-
-chorio» 161

Salviniaceae 236
sarmento (caule) 72
secrecao 40

secundina (semente) 123
segmento 23
Selaginellaceae 236

semente 20
banco de sementes 218
cama da semente 221
conceito agrondémico de semente 134
densidade de sementeira 173
desenvolvimento da semente
expansio celular 212
histodiferenciagio 212
maturagio fisioldgica 212
dispersao de sementes. Vd. dispersio
dorméncia 212
dorméncia combinada 219
dormeéncia fisica 219
dorméncia fisiolégica 219
dorméncia morfofisioldgica 219
dorméncia morfolégica 219
dorméncia primdria 218
dorméncia secunddria 218
quebra de dorméncia 218
escarificagio de sementes 220
microssementes 221
pds-maturagio da semente 220
sementes albuminosas 213
sementes cotiledonares 136
sementes dormentes 218
sementes duras 220
sementes endospérmicas 136
sementes exalbuminosas 136, 213
sementes fotobldsticas 219
sementes ortodoxas 212
sementes perispérmicas 136
sementes recalcitrantes 212
viabilidade da semente 210

senescéncia 14

sépala 21,110

Sequoia sempervirens (Cupressaceae)
«sequoia» 70

seres unitdrios (definicao de) 17

séries heteroblasticas (folha) 94

sicono (infrutescéncia) 129, 207

sifonogamia 238
sifonogamia imperfeita 238

Silene latifolia (Cariophyllaceae) 193
siliqua (fruto) 129

simbiose (definicao de) 55

simetria 16, 22, 43,75, 125

simetria da flor 107
simetria do limbo 85
simplasto 34
simpddio (caule) 61,99, 163, 170, 174
alongamento simpodial 152
sinais (polinizacio)
sinais olfativos 202

sinais tdcteis 202
sinais visuais 202
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sinergideas (saco embriondrio) 192

singamia 201, 211

sistema de reprodugio 192

sistema reprodutivo 16

sistemas de cruzamento 194

sistemas sexuais 193

sistema vegetativo 16

sobreiro (Quercus suber, Fagaceae) 42,
90

Solanaceae 126, 201

Solanum muricatum (Solanaceae) 127

solo
dgua do solo 17, 34
impedancia mecanica do solo 143
imperme 142
mobilizacao do solo 71, 142, 144
nutrientes do solo 20, 22
porosidade do solo 47
Sorghum bicolor (Poaceae) 138
sorose (infrutescéncia) 129

SRI (systeme de riziculture intensive)
142

Stenotaphrum secundatum (Poaceae)
71

Strelitzia reginae (Strelitziaceae) 108,
205

Streptophyta 12

suber. Vd. felema

suberina 25, 34, 45, 49, 68, 69
substancias ergdsticas 26
suspensor (embrido) 212

T

talhadia alta 160

tapetum (estame) 115

Taxaceae 238, 242, 244, 246

Taxus baccata (Taxaceae) «teixo» 238

tecidos vegetais 27
sistemas de tecidos 27
tecido de suporte 28
tecido de transfusio 82
tecido de transmissao 122,211
tecido fundamental 28
tecido glandular 40
tecido lacticifero 40
tecidos complexos 27
tecidos de elaboragio 28
tecidos definitivos 27
tecidos de protegio 28
tecidos de reserva 28
tecidos de transporte 28
tecidos meristemdticos 27
tecidos secretores 28
tecidos simples 27
tecido tegumentar 28
tecido vascular 28

tégmen (semente) 134

tegumento (primérdio seminal) 123
teoria cientifica (conceito de) 3
tépala 110

Terminalia catappa (Combretaceae)

153

teréfito (fisionomia) 181
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testa (semente) 134
sarcotesta 134

Thymelaeaceae 114
tiloses (xilema) 32, 164
tirso (inflorescéncia) 101
toica 160

tomateiro (Solanum lycopersicum, Sola-
naceae) 48,119,121, 123, 153,
170, 189, 194

térus (xilema) 36
totipoténcia celular 18, 227

tracos (caule)
tragos caulinares 61, 155
tragos de gomos dormentes 148
tracos folheares 60

traqueidos (xilema) 35, 66

traqueidos transversais 63, 66

tremoceiro-branco (Lupinus albus,
Fabaceae) 53, 142

trevo-branco (Trifolium repens, Faba-
ceae) 217

trevo-subterrineo (Trifolium subterra-
neum, Fabaceae) 169, 194, 196,
217,220

Trichomanes speciosum (Hymeno-

phyllaceae) 233
tricomas (indumento) 39
tridioicia (sistemas sexuais) 193
Trifolium cherleri (Fabaceae) 215

trigo-mole (Triticum aestivum, Poaceae)

173, 176, 190, 194, 196, 209

Trigonella foenum-graecum (Fabaceae)

136

trimonoicia (sistemas sexuais) 193

tronco (caule) 72

Tropaeolum majus (Tropacolaceae) 108
tropismo 82

tubérculo (caule) 72,224

tubos crivosos (floema) 37

tnica (bolbo) 94

turido (caule) 72,171

Typha latifolia (Typhaceae) 181

U

Ulex (Fabaceae) «tojos» 215
Ulva (Chlorophyta) 232

umbela (inflorescéncia) 100
umbela composta 101

unidade de extensio (caule) 152

A%

Vachellia [Acacia] cornigera (Fabaceae)
41

vactiolo 26

vagem (fruto) 129

vasos lenhosos (xilema) 35
elementos dos vasos 35

velimen 53

verdasca (caule) 171

vernagao 93

vernalizagao 96, 190

videira (Vitis vinifera, Vitaceae) 33, 61,
141, 148, 152,157,171, 188,
191

vigor 151
Vinca major (Apocynaceae) 228
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vingamento (fruto) 202, 214
Viola (Violaceae) 196

Vitis berlandieri (Vitaceae) 141
Vitis rupestris (Vitaceae) 141

\\4

Welwitschiaceae 242
Welwitschia mirabilis (Welwitschiaceae)

16,75

X

xenia 201
xenogamia. Vd. polinizagio cruzada
xeréfito 6
xilema 30, 35
embolia do xilema 20
metaxilema 37, 47, 60
protoxilema 37, 60
xilema endarco 47
xilema exarco 47
xilema secunddrio 35

xilopédio (caule) 72

Z

Zamiaceae 240
zigomorfia. Vd. flor zigomérfica
zigoto 187, 211

zigoto primdrio 211

zigoto secunddrio 211
Zingiberaceae 90

zoocoria (dispersio) 216
ectozoocoria 216
endozoocoria 217
epizoocoria. Vd. ectozoocoria
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ANEXO. NOMES DE

PLANTAS CULTIVADAS

Actinidia chinensis (Actinidiaceae) «kiwi»

Aesculus hippocastanum (Sapindaceae) «castanheiro-da-india»
Allium cepa (Alliaceae) «cebola»

Allium sativum (Alliaceae) «alho»

Anacardium occidentale (Anacardiaceae) «cajueiro»

Annona cherimola (Annonaceae) «<anona-cherimola»

Arachis hypogaea (Fabaceae) <amendoim»

Asparagus officinalis (Asparagaceae) «espargo»

Avena sativa (Poaceae) «aveia»

Beta vulgaris subsp. vulgaris (Amaranthaceae) «beterraba»

Brassica napus (Brassicaceae) «ribano, nabo-amarelo, nabica,
colza»

Brassica rapa (Brassicaceae) «<nabo-branco»

Brassica oleracea (Brassicaceae) «couve»

Cajanus cajan (Fabaceae) «feijao-congo»

Camelia japonica (Theaceae) «cameleira»

Cannabis sativa (Cannabaceae) «cinhamo, candbis»
Capsicum annuum (Solanaceae) «pimento, pimentio»
Capparis spinosa (Capparaceae) «alcaparra»

Carica papaya (Caricaceae) «papaeira, mamoeiro»
Castanea sativa (Fagaceae) «castanheiro»

Ceratonia siliqua (Fabaceae) «alfarrobeira»
Chenopodium quinoa (Amaranthaceae) «quinoa»
Cichorium intybus var. sativum (Asteraceae) «chicoria»
Citrullus lanatus (Cucurbitaceae) «<melancia»

Cocus nucifera (Arecaceae) «coqueiro»

Coffea arabica (Rubiaceae) «cafeciro-ardbica»

Coffea canephora (Rubiaceae) «cafeeiro-robusta»
Cucumis melo (Cucurbitaceae) «meloeiro»

Cucumis sativus (Cucurbitaceae) «pepino»

Cucurbita pepo (Cucurbitaceae) «abdbora-menina»

Anexo. Nomes de plantas cultivadas

Daucus carota (Apiaceae) «cenoura»

Diospyros kaki (Ebenaceae) «diospireiro»
Eucalyptus globulus (Myrtaceae) «eucalipto»
Eugenia uniflora (Myrtaceae) «pitangueira»
Ficus carica (Moraceae) «figueiray

Foeniculum vulgare (Apiaceae) «funcho»
Fragaria x ananassa (Rosaceae) «<morangueiro»
Ginkgo biloba (Ginkgoaceae) «ginkgo»

Hordeum vulgare (Poaceae) «cevada»

Humulus lupulus (Cannabaceae) lapulo»
Ipomoea patatas (Convolvulaceae) «batateira-doce»
Juglans regia (Juglandaceae) «nogueira»

Lactuca sativa (Asteraceae) «alface»

Laurus nobilis (Lauraceae) doureiro»

Litchi chinensis (Sapindaceae) «litchi»

Lupinus albus (Fabaceae) «tremoceiro-branco»
Malus domestica (Rosaceae) «macieira»
Mangifera indica (Anacardiaceae) «<mangueiray
Manihot esculenta (Euphorbiaceae) «<mandioca»
Myristica fragrans (Myristicaceae) «<noz-moscada»
Olea europaea var. europaca (Oleaceae) «oliveiray
Persea americana (Lauraceae) «abacateiro»
Plinia cauliflora (Myrtaceae) jabuticabeira»
Pinus pinaster (Pinaceae) «pinheiro-bravo»
Pinus pinea (Pinaceae) «pinheiro-manso»
Pistacia vera (Anacardiaceae) «pistacheiro»
Pisum sativum (Fabaceae) «ervilheira»

Prunus armeniaca (Rosaceae) «damasqueiro»
Prunus avium (Rosaceae) «cerejeirar

Prunus domestica (Rosaceae) «ameixeira-europeia»
Prunus dulcis (Rosaceae) <amendoeira»

Prunus persica (Rosaceae) «pessegueiro»

Prunus salicina (Rosaceae) «ameixeira-japonesa»
Punica granatum (Lythraceae) <romazeira»

Pyrus communis (Rosaceae) «pereiray

Quercus suber (Fagaceae) «sobreiro»

Ricinus communis (Euphorbiaceae) «ricino»
Rorippa nasturtium-aquaticum (Brassicaceae) «agriao»
Rubus caesius (Rosaceae) <amora-cultivada»
Rubus fruticosus (Rosaceae) «<amora-cultivada»
Rubus idaeus (Rosaceae) «framboesa»

Saccharum officinarum (Poaceae) «cana-de-agticar»

267
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Sambucus nigra (Adoxaceae) «sabugueiro»

Secale cereale (Poaceae) «centeio»

Solanum lycopersicum (Solanaceae) «tomateiro»

Solanum melongena (Solanaceae) «beringela»

Solanum tuberosum (Solanaceae) «batateira, batateira-rena»
Spinacia oleracea (Amaranthaceae) «espinafre»
Theobroma cacao (Malvaceae, Sterculioideae) «cacaueiro»

Trifolium repens (Fabaceae) «trevo-branco»
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Trifolium subterraneum (Fabaceae) «trevo-subterrineo»
Triticum aestivum (Poaceae) «trigo-mole»

Triticum durum (Poaceae) «trigo-duro»

Vicia faba (Fabaceae) «faveira»

Vigna unguiculata (Fabaceae) feijao-frade»

Vitis vinifera (Vitaceae) «videira-europeia»

Zea mays (Poaceae) «milho-gratido»
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